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Für die zweite Auflage der „Einführung in die Akustik“ wurde die Einteilung des Stoffes beibehalten. Am 
ersten, die grundlegenden Fragen der Schwingungs- und Wellenlehre behandelnden Abschnitt brauchte naturgemäß 
nur wenig geändert zu werden. Alle übrigen Abschnitte des Buches wurden im Hinblick auf die schnelle Weiter- 
entwicklung, die die Akustik seit Erscheinen der ersten Auflage genommen hat, weitgehend umgearbeitet und 
ergänzt. Eine Reihe von Abschnitten wurde praktisch völlig neu geschrieben. 
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I. Allgemeines. 


1. Bei der Einsendung von Manuskripten an „Die Naturwissen- 
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Arbeiten; für diese ist die Rubrik „KOM“ („Kurze Originalmit- 
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dings auch hier gewisse Einschränkungen nötig. In bezug auf den 
Inhalt: Angenommen werden können nur wirklich wichtige Arbeiten 
(z. B. keine bloßen Analogiearbeiten). In bezug auf den Umfang: 
Im Durchschnitt kann für eine einzelne KOM nur der Raum einer 
Spalte (etwa 1000 Silben) zur Verfügung gestellt werden. 

3. Autoren, namentlich solche, welchen die Gepflogenheiten bei 
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allgemeinen redaktionellen Richtlinien Einblick zu nehmen, welche 
in Heft 1 des 33. Jahrgangs abgedruckt sind. Ergänzend sei hier 
bemerkt, daß die Rubrik „Tagesnotizen‘“ in Zukunft nicht fort- 
geführt wird, daß also Einsendungen für diese zwecklos sind. 
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gestellt. Bei Erläuterung des Textes durch Figuren ist überflüssiger 
Aufwand zu vermeiden. Figurenvorlagen für Strichätzungen sind 
so sorgfältig herzustellen, daß nach ihnen ohne weitere Rückfragen 
Reinzeichnungen angefertigt werden können. Diese werden zur 
Zeitersparnis den Autoren im allgemeinen nicht vorgelegt, sondern 
seitens der Redaktion kontrolliert. 

Photographische Abbildungen (Autotypien) können gebracht 
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das Wesentliche durch eine (leichter reproduzierbare) Zeichnung 
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Korrekturen. 

Die Autoren erhalten in jedem Fall eine Fahnenkorrektur, deren 
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Besprechungsexemplare. 
Es wird gebeten, von der unverlangten Zusendung von Büchern, besonders kleineren Broschüren und Zeitschriften-Heften, abzusehen und 
zunächst eine Anfrage an die Redaktion zu richten, die dann von sich aus Exemplare anfordern wird. — Für die Rückgabe unverlangter 
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Inhaltsübersicht: 

I. Temperatur- und Wärmemenge. — II. Erster Hauptsatz der Wärmelehre. — III. Der thermodynamische Zustand eines Körpers. — IV. Das 
vollkommene Gas. — V. Kreisprozesse. — VI. Der zweite Hauptsatz der Wärmelehre. — VII. Anwendung der Gasgesetze und der beiden 
Hauptsätze auf Gasmaschinen. — VIII. Die Eigenschaften der Dämpfe. — IX. Das Erstarren und der feste Zustand. — X. Anwendungen 
auf die Dampfmaschine. — XI. Zustandsgleichungen von Dämpfen. — XII. Die Verbrennungserscheinungen. — XIII. Strömende Bewegung 
von Gasen und Dämpfen. — XIV. Strömungsmaschinen. — XV. Thermodynamik des Raketenantriebes. — XVI. Thermodynamischer Luft- 
strahlantrieb. — XVII. Die Grundbegriffe der Wärmeübertragung. — XVIII. Die Wärmeübertragung durch Strahlung. — XIX. Dampf- 
Gas-Gemische. — XX. Die Anwendung des I. und II. Hauptsatzes der Thermodynamik auf chemische Vorgänge. — XXI. Das Nernst’sche 
Wärmetheorem oder der dritte Hauptsatz der Wärmelehre. — Anhang: Dampftabellen und Tafeln. 


Die bekannte Schmidt’ sche ge orem Thermodynamik“ liegt in 4., verbesserter und wesentlich erweiterter Auflage vor. Die Erweiterungen 

he 4 der Thermodynamik "und enthalten Abschnitte über Gasdynamik, Strömungsmaschinen und 
Strahlantriebe (Rakete, Schubdüse und Turbinenstrahlantrieb). Den Schluß bildet eine kurze Darstellung der chemischen Thermodynamik, deren 
Kenntnis wegen ihrer Bedeutung in der chemischen Verfahrenstechnik heute von besonderer Wichtigkeit ist. 


SPRINGER-VERLAG / BERLIN - GÖTTINGEN - HEIDELBERG 


DIE NATURWISSENSCHAFTEN 


Jahrgang 37 


Heft 11 (Erstes Juniheft) 


1950 


Neuere Beiträge zur Biochemie der Kohlensäureassimilation. 
Von ANDRE Pırson, Marburg a. d. Lahn. 


Die Kohlensäureassimilation in grünen Pflanzen- 
zellen und Bakterien (Photosynthese und Chemo- 
synthese) hat innerhalb der Stoffwechselphysiologie 
nicht nur aus prinzipiellen Gründen, sondern auch in 
methodischer Hinsicht stets eine ausgesprochene 
Sonderstellung eingenommen. Bei dem starken Ener- 
giehub des Gesamtprozesses, im Falle der Photo- 
synthese ermöglicht durch eine Anzahl gleich- oder 
verschiedenartiger Quantenreaktionen, und bei der 
Instabilität der Zwischenprodukte war es dem Bio- 
chemiker und Enzymologen bisher nicht möglich, mit 
seinen bewährten Methoden den chemischen Ablauf 
der Reaktionsfolge zu analysieren. Diese Situation 
hat sich jedoch im Laufe der letzten Jahre grundlegend 
zu ändern begonnen. Von verschiedenen Seiten her 
haben sich direkte Zugänge für die experimentelle 
Untersuchung des photo- und chemosynthetischen 
Reaktionsmechanismus aufgetan. Die Einführung der 
Isotopentechnik (tracer-Methodik) in die Photosyn- 
theseforschung hat ebenso bemerkenswerte erste Er- 
gebnisse gebracht wie die Entdeckung der photo- 
chemischen Reaktionsfähigkeit isolierter Chloroplasten 
und die vergleichende Untersuchung verschiedener 
biochemischer Typen des Photosyntheseverlaufes, 
welch letztere sich zum Teil sogar experimentell in- 
einander überführen lassen. Die einschlägigen Arbeiten 
— großenteils in Amerika ausgeführt — sind zur Zeit 
noch schwer zugänglich. Ein kurzer Überblick über 
das Arbeitsgebiet erscheint daher am Platze, wobei 
hier lediglich einige biochemische Fragen der Kohlen- 
säureassimilation berührt werden sollen, nicht dagegen 
andere aktuelle Probleme der Photosynthese, etwa 
solche der Chloroplastenstruktur oder der photo- 
chemischen Ausbeute (vgl. Fußnote auf S.245). Die 
ebenfalls in den letzten Jahren stark bearbeitete 
Bindung von CO, durch heterotrophe Organismen 
wird einleitend in die Betrachtung einbezogen, weil 
sie die Behandlung assimilatorischer und dissimi- 
latorischer Reaktionen unter gleichen Gesichtspunk- 
ten nahelegt und in diesem Sinne auch in die Dis- 
kussion des Photosyntheseverlaufes hineinspielt. 


I. Dunkelfixation und -assimilation von CO, durch 
Heterotrophe und Autotrophe. 

Die fermentativen Dekarboxylierungen im Zuge 
des anaeroben oder aeroben Kohlenhydratabbaus 
sind ausgesprochene Gleichgewichtsreaktionen. Zwar 
liegt bei der klassischen Brenztraubensäurespaltung 
das Gleichgewicht stark auf der Seite des Zer- 
falls (die aus der Gleichgewichtskonstanten K nach 
AF=RTInK zu berechnende Änderung der freien 
Energie beträgt hier etwa —15 kcal), doch ist in 
anderen Fällen, so beim Abbau von Karboxyl mit 
ß-ständiger Ketogruppe, wie sie vorliegt in den vom 
Kressschen Abbauzyklus her bekannten Reaktionen 
Oxalessigsäure -> Brenztraubensäure + CO, oder Oxal- 
bernsteinsäure > «-Ketoglutarsdure + CO, (mit einem 
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AF von etwa —4 bis — 5 kcal) bei entsprechender 
Konzentration der Teilnehmer eine Reaktionsumkehr 
in merklichem Ausmaß zu erwarten. Es ist daher 
an sich nicht verwunderlich, daß seit der ersten 
Auffindung einer CO,-Fixation durch heterotrophe Pro- 
pionsäurebakterien (Woop und WERKMAN 1936), die 
mit einem mehrstufigen Reaktionsmechanismus von 
der Propionsäure bzw. Brenztraubensäure zur Bern- 
steinsäure führt, durch Einsatz der tracer-Methode 
(verwendet wurde CO, markiert mit den radioaktiven 
Isotopen "C und ™“C oder auch dem stabilen 13C) 
zahlreiche weitere Fälle karboxylatischer CO,-Auf- 
nahme für Bakterien und andere heterotrophe Zellen 
und Gewebe nachgewiesen worden sind (vgl. dazu 
KLuyvEr, Carson)... Die Annahme einer spontanen 
Karboxylierung als einfacher Gleichgewichtsreaktion 
reicht jedoch zur Erklärung der Dunkelfixation von 
CO, nicht aus, am wenigsten dort, wo dieselbe ein 
manometrisch faßbares Ausmaß annimmt (OcHOA und 
WEIss-TaBorI) oder gar eine normale analytische 
Erfassung der Fixationsprodukte in den Bereich des 
Möglichen rückt (vgl. Bonner und BoNNER). OCHOA 
hat sowohl experimentell als auch durch Aufstellung 
theoretischer Energiebilanzen gezeigt, daß Karboxy-. 
lierungen durch Energiezufuhr von Seiten dissimila- 
torischer Vorgänge erzwungen werden können. So 
ist in vitro mit weitgehend gereinigten spezifischen 
Fermentpräparaten die folgende Reaktionskette reali- 
sierbar: 


«-Ketoglutarat + CO, — Oxalsuccinat (AF = +4,46kcal). (1a) 

Oxalsuccinat + Pyridin-H, — Isocitrat + Pyridin } (1b) 
(AF= + 0,708 kcal). 

Glukose-6-Phosphat -+ Pyridin > 6-Phospho- } (10) 
glukonat + Pyridin-H, (AF=- 6,89 kcal). 


a-Ketoglutarat + CO, + Glukose-6-Phosphat — 6-Phospho- } (1) 
glukonat + Isocitrat (AF=- 1,722kcal). 


Dabei ist ,,Pyridin‘‘ = Triphospho-Pyridinnucleotid. Isocitrat 
kann unter weiterer Abnahme von JF leicht in Citrat überführt 
werden. — Positives Vorzeichen von AF bedeutet Zunahme der 
freien Energie im System bei Reaktionsverlauf in Pfeilrichtung. 
Eine ähnliche Reaktionsfolge dürfte bei einer ergiebigen 
Fixierung von CO, an Brenztraubensäure (primäres 
Fixationsprodukt Oxalessigsäure) vorliegen. — Rea- 
giert das Redoxsystem Pyridin = Dihydropyridin un- 
mittelbar mit dem Karboxylierungsprodukt, wie z.B. 
innerhalb der spektroskopisch verfolgbaren (Dihydro- 
pyridinbande bei 340 mu!) Reaktionsfolge von (1), so 
wird CO, sozusagen einen Schritt tiefer in den C- 
Umsatz zurückgeholt als bei einer kalorisch noch ver- 
hältnismäßig belanglosen einfachen Karboxylierungs- 
reaktion. Neben dem Redoxsystem des Pyridins 
können auch energiereiche Phosphatbindungen im 
Sinne von LıipMAnn am Energieumsatz von Karboxy- 
lierungen teilnehmen. Führt z.B. in Bakterien und 
tierischem Gewebe eine oxydative Dekarboxylierung 
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von a-Ketoglutarsiure zur Bildung von energie- 
reichem Bernsteinsäurephosphat nach der Gleichung 


-> HOOC—CH,—CH,—COOPO, ~ + CO, + HzAcc 


HOOC—CH,—CH,—CO—COOH + HOPO;~ + Acc 
(2) 
Bernsteinsäurephosphat, 


so könnte diein dem Säurephosphat investierte Energie 
(nach Lıpmann etwa 12 kcal je Acylphosphatbindung) 
grundsätzlich eine partielle Reaktionsumkehr im Sinne 
reduktiver Karboxylierung fördern. Ein Fall dieser 
Art ist vielleicht auch in der interessanten reversiblen 
Reaktionsfolge verwirklicht, welche UTTER, LIPMANN 
und WERKMAN mit Hilfe von 13CO, in Echerichia Coli 
und deren Extrakten aufgefunden haben (3b) und (3c), 
wobei sich der Transphosphorylierungsmechanismus 
der Adenosinphosphate (3a) und (3d) in den Verlauf 
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Fig. 1. Dunkelassimilation von “CO, durch Scenedesmus (nach 

Brown, Facer und Garrron). Radioaktivitätsverteilung auf 

3 Extraktfraktionen A (äthanol- und benzollöslich), B (äthanol- und 

wasserlöslich) und C (äthanolunlöslich). I: 2 Std “CO, in N,. II: 

wie I, CO, durch N, entfernt. III: wie I, jedoch 2 weitere Std 

in N, +4% CO,. IV: wie III, jedoch in Luft +4% CO,. V: wie 
IV, jedoch in CO,-freier Luft. 


einschalten und in Kopplung mit Teilschritten des 
dissimilatorischen Stoffwechsels (3 d) die Synthese von 
energiereichem Azetylphosphat (nicht identisch mit 
der auf synthetischem Weg gewonnenen Verbindung) 
vermitteln dürfte. 


Azetat + Adenosintriphosphat — Azetylphosphat + ( 3 a) 
—+ Adenosindiphosphat. 

(3b) 
Azetylphosphat + Formiat = Pyruvat + anorg. Phosphat. (3C) 


1,3-Diphosphoglyzerinsäure + Adenosindiphosphat ( 3 d) 
= 3-Phosphoglyzerinsäure + Adenosintriphosphat. 


Reaktion (3c) (von links nach rechts) ist die Um- 
kehrung der schon früher im gleichen Organismus 
nachgewiesenen sog. phosphoroklastischen Brenztrau- 
bensäurespaltung (LIPMANN und TuTTLE). Das Er- 
gebnis ist eine auf Umwegen erreichte reduktive 
Karboxylierung von Essigsäure zu Brenztrauben- 
säure. 

Die Umkehrung von Dekarboxylierungs- und 
Dehydrierungsschritten, energetisch ermöglicht durch 
dissimilatorische Prozesse und dabei eventuell ge- 
fördert durch energiereiche Acyl- oder Pyrophosphate, 
kann die einleitende Dunkelfixation von CO, schließ- 
lich zu einer mehr oder weniger kompletten Dunkel- 


CO, + H, = HCOOH. 


assimilation erweitern. Als Produkte solcher Vor- 
gänge, welche anscheinend allen lebenden Zellen im 
Grundsatz möglich sind, hat man mit der tracer- 
Methodik zahlreiche aus dem Respirationsstoffwechsel 
bekannte Zwischenprodukte nachgewiesen, in mehreren 
Fällen sogar Kohlenhydrat selbst [z.B. SOLOMON 
und Mitarbeiter, CALVIN und BENSON (1)]. BROWN, 
FAGER und GAFFRON haben neuerdings an der Grün- 
alge Scenedesmus neue Gesichtspunkte zur näheren 
Kenntnis der Dunkelassimilation beigebracht. Das 
Produkt der Dunkelfixation von CO, ist zunächst 
in einer wasserlöslichen Zellfraktion nachweisbar. In 
Gegenwart von Sauerstoff wird mehr fixiert, als in 
Anaerobiose. Die weitere Assimilation des Primär- 
produktes zu äthanolunlöslichen Substanzen (vielleicht 
polymere Kohlenhydrate und Proteine) ist an die 
aerobe Atmung gebunden (vgl. Fig. 4). 

Daß eine CO,-Assimilation im Dunkeln — anders 
als die mit Anorgoxydationen verknüpfte Chemo- 
synthese — vergleichsweise nur einen kleinen Teil 
des dissimilatorischen C-Umsatzes ausmacht, braucht 
nach dem bisherigen kaum betont zu werden. Wieweit 
die neuentdeckte dynamische Wechselbeziehung aller 
Organismen mit dem CO,-Gehalt ihrer Umgebung als 
physiologisch bedeutungsvolle Größe energie- bzw. 
substanzsparend ins Gewicht fällt, bedarf noch der 
Klärung. Bemerkenswert sind in diesem Zusammen- 
hang Angaben über eine beträchtliche Anreicherung 
organischer Säuren in verdunkelten Sukkulenten- 
blättern nach Erhöhung des CO,-Gehaltes der Luft 
auf 10 Vol-% (BONNER und BoNNER), sowie die Fest- 
stellung von AJL und WERKMAN, daß eine mäßige 
CO,-Bindung für das optimale Wachstum von Esche- 
richia Coli offenbar notwendig ist. 


II. CO,-Aufnahme und Zwischenstoffwechsel bei der 
Photosynthese. 


Vermag auch die Auffindung einer Dunkelassi- 
milation von CO, in Heterotrophen und Autotrophen 
den Begriff der Kohlenstoffautotrophie nicht wesent- 
lich zu erschüttern, so führt sie immerhin zu der aufs 
erste verlockenden Konsequenz, auch für die Photo- 
synthese und Chemosynthese einen gleichartigen oder 
ähnlichen Verlauf im Sinne einer reversiblen Reak- 
tionsfolge bekannter respiratorischer Prozesse anzu- 
nehmen. Tatsächlich wird von enzymologischer Seite 
(OcHoA und Mitarbeiter) eine solche weitgefaßte 
Reversibilität ernstlich erwogen, wobei dann im Falle 
der Photosynthese die Rolle des Lichtes auf eine photo- 
chemische Abspaltung von Wasserstoff aus H,O 
beschränkt sein soll; freier Wasserstoff ist allerdings 
hierbei kaum wirksam, sondern wohl ein im Anschluß 
an die Photolyse gebildeter H-Donator (vgl. Ab- 
schnitt IV). 


Photo- 


reaktion | | 
12H,0> + ( CH,;—CO—COOH — C,H,0, — Hexose 
10H> Brenztraubensaure 
12 (OH) 


30,+6H,0 3H,0 !co, 


Schema 1. Reversibilitätshypothese der Kohl 


imilation 


Schema 1 bringt eine derartige Auffassung zum Aus- 
druck und zwar spezifiziert im Sinne eines mit Hilfe 
des angebotenen Wasserstoffes umgekehrten Trikar- 
bonsäurezyklus, wie er für den oxydativen Abbau der 
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Brenztraubensäure bekanntlich weitestgehend sicher- 
gestellt ist. Diskutabel wird eine solche Vorstellung 
natürlich erst mit dem Nachweis der Anreicherung 
der zu fordernden Intermediärprodukte beim Ein- 
setzen der Photosynthese. Hierzu haben CALVIN 
und Mitarbeiter (Berkeley) umfangreiches Versuchs- 
material vorgelegt. Sie verfolgten in mühevoller 
präparativer Kleinarbeit den Weg des radioaktiven 
4C durch die verschiedensten Zellfraktionen im 
Anschluß an die Darbietung von CO, zu Blättern 
und einzelligen Algen und zwar vergleichend unter 
Bedingungen, bei denen sie entweder die Dunkel- 
assimilation oder die Photosynthese als bestimmend 
für die CO,-Aufnahme und -verarbeitung ansahen. In 
beiden Fällen, wenn auch in quantitativ und qualitativ 
verschiedener Abstufung wurden zunächst unter 
anderen Äpfelsäure, Phosphoglyzerinsäure, Triosephos- 
phat sowie Hexosephosphate als Zwischen- bzw. 
Endprodukte erfaßt. Strenge Reversibilität wird 
dabei im Bereich der Reaktionsfolge C,— 2C, an- 
genommen und für den zyklischen Verlauf der 
Karboxylierungen und Hydrierungen eine Auffassung 
zur Diskussion gestellt, welche eine gewisse Eigen- 
ständigkeit des photosynthetischen Reaktionsverlaufs 
einräumt, ohne jedoch sehr wesentlich von dem in 
Schema 4 dargestellten Reversibilitätsprinzip abzu- 
weichen. 
2CH,COOH 

+2H ~2H,0\, 

HOOC-CH,-CH,-COOH 


Bernsteinsäure — } Hexosediphosphat 

| +C0, 
HOOC.CH:CH-COOH HOOC.CH,-CO-COOH 

Fumarsäure Oxalessigsäure 


\ -H0 +28 
HOOC.CH,-CHOH-COOH 
Äpfelsäure 


Schema 2. Karboxylierungs- und Hydrierungszyklus nach CALvın 
und BENson. 


Schema 2 gibt im Prinzip die Auffassung von CAL- 
VIN und BENSON von einem Zwischenstoffwechsel 
der Photosynthese wieder. Der nachweislich rasche 
Übergang der Radioaktivität in stickstoffhaltige 
Verbindungen spricht zugleich für einen sehr engen 
Anschluß der Eiweißsynthese an die Kohlensäure- 
assimilation. Unter den Teilreaktionen des hypo- 
thetischen Assimilationsverlaufes beansprucht die re- 
duktive Karboxylierung der Essigsäure besonderes 
Interesse, zumal sie eine Ähnlichkeit mit der bak- 
teriellen Reaktion (3b) und (3c) aufweist. Ihr Vor- 
liegen wird aus der Beobachtung erschlossen, daß sich 
die Radioaktivität in dem assimilatorisch gebildeten 
Kohlenhydrat mit zunehmender Einwirkungszeit des 
14C von der Mitte des Moleküls nach den Enden zu 
ausbreitet (C,<-C,—C,—C,), ein Effekt, der sich in 
Scenedesmus bereits 30 sec nach Einsetzen der Be- 
lichtung bemerkbar macht. Im Sinne von Schema 2 
läßt er sich deuten mit einem Ausscheren von Brenz- 
traubensäure mit markiertem Karboxylkohlenstoff 
aus dem Reaktionszyklus, später gefolgt von einer 
synthetischen Zymohexasereaktion (Aldotriosephos- 
phat + Ketotriosephosphat — Fruktosediphosphat). 
Die nach einem weiteren Umlauf gebildete Brenz- 
traubensäure weist dann bereits Radioaktivität im 
Karbonylkohlenstoff auf usw. Neuerdings ist diese 
Vorstellung zum Teil in Frage gestellt durch die 
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Angabe von GiBBs, daß bei der Photosynthese von 
14CO, im Unterschied zur Dunkelassimilation der 
Radiokohlenstoff zunächst in die Atome C, und C, 
der Hexose eingebaut wird. 

Die Möglichkeit einer sehr raschen Weiterver- 
arbeitung radioaktiver Produkte im nichtphotosyn- 
thetischen Assimilations- und Dissimilationsumsatz 
ist natürlich bei all diesen Versuchen in Rechnung 
zu setzen und verweist auf die Grenzen, welche auch 
der tracer-Methodik bei der Analyse des Photosynthese- 
vorgangs gesetzt sind. CALVIN und BENSON (2) be- 
merken dies selbst gelegentlich neuester Mitteilungen 
über die Anwendung der Papierchromatographie bei 
der Fraktionierung radioaktiver Produkte aus griinen 
Zellen nach 14CO,-Gabe. Nach diesen Angaben wird als 
Assimilat besonders Saccharose aufgefunden, wobei 
wahrscheinlich deren Fruktosekomponente rascher 
gebildet wird als der Glukoseanteil. 

Als wesentliche Stütze ihrer Zwischenstoffwechsel- 
theorie wird von CALVIN und BENSON die Beobachtung 
angeführt, daß Algensuspensionen nach Vorbelichtung 
in Abwesenheit von CO, bei anschließender Verdunk- 
lung gebotenes 14CO, in verstärktem Maße aufnehmen 
und assimilieren, daß also durch die Belichtung eine 
gewisse Reserve an ‚Reduktionskraft‘‘ geschaffen 
wurde. So einleuchtend auf den ersten Blick dieser 
Effekt durch Vorstellung der Schemata 1 oder 2 ge- 
deutet zu werden scheint, so darf doch nicht übersehen 
werden, daß CO,-Entzug im Licht in den Zellen 
Bedingungen herstellt, welche bei nachträglichem 
CO,-Zutritt einfach nach Maßgabe des Massenwirkungs- 
gesetzes eine gesteigerte Dunkelassimilation von CO, 
fördern können, die mit Photosynthese nichts ge- 
mein zu haben braucht. Neben diesem wichtigen 
Einwand, auf den BEnson und CALVIN mit dem Hin- 
weis auf das bedeutende Ausmaß der !4CO,-Bindung 
nach Vorbelichtung antworten, läßt sich die schon 1939 
von RUBEN und Mitarbeitern (2) entdeckte Einlagerung 
von CO, in ein Akzeptormolekül RH, welche offenbar 
den nichtphotochemischen Einleitungsvorgang der 
Photosynthese darstellt, schon deshalb nicht dem 
Schema 2 einfügen, weil das Produkt der RuBENschen 
Reaktion 

RH + "CO, = RUCOOH (4) 
ein Molekulargewicht besitzt (1000 bis 1500), welches 
dasjenige von respiratorischen Zwischenprodukten 
weit übersteigt. Über diese Kritik hinaus haben 
Brown, FAGER und GAFFRON (Chicago) neuerdings 
wichtige tracer-Experimente mit CO, veröffentlicht, 
die wesentliche Unterschiede zwischen den wohl 
ubiquitären Karboxylierungsprodukten der Dunkel- 
fixation und dem CO,-Einlagerungskörper belichteter 
grüner Zellen aufzeigen. So ist zwar auch der letztere 
ausgesprochen wasserlöslich, im Dunkeln jedoch auf- 
fallend stabil (vgl. dagegen die in Fig. 1 dargestellten 
Versuche zur Dunkelassimilation). Erst im Licht wird 
er — und zwar in einem zeitlich zunehmenden Maße — 
weiterverarbeitet, was sich am Übergang der Radio- 
aktivität in die äthanolunlösliche Fraktion C zeigt. 
Die kinetische Auswertung dieser Radioaktivitätsver- 
schiebung im Licht legt die Vorstellung nahe, daß der 
CO,-Akzeptor im photosynthetischen Mechanismus 
im Anschluß an die photochemische Weiterverar- 
beitung des Anlagerungsprodukts wieder verfügbar 
wird, also einen in. begrenzter Menge verfügbaren 
Überträger darstellt. Die dringend erwünschte nähere 
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chemische Kennzeichnung der fraglichen Verbindung 
ist noch nicht gelungen (vgl. FAGER). 

Die schwerwiegenden Unstimmigkeiten in den 
Ergebnissen der tracer-Experimente in Berkeley und 
Chicago bedürfen somit einer gründlichen Klärung, 
bevor wir einen endgültigen Fortschritt in der Frage 
der Photosynthese-Zwischenprodukte registrieren kön- 
nen. Auf jeden Fall dürfte die weitere Analyse des 
photosynthetischen Reaktionsverlaufes wenig gefördert 
werden durch eine direkte Übertragung der bei der 
Bearbeitung der Dunkelfixation und -assimilation von 
CO, gemachten Erfahrungen auf den Photosynthese- 
mechanismus. Das Hauptgewicht muß zunächst auf 
der sorgsamen Herausarbeitung der Unterschiede 
beider Reaktionstypen und ihrer Zwischenprodukte 
liegen. Neben den schon erwähnten Befunden ist in 
‘diesem Zusammenhang von Interesse, daß Algensus- 
pensionen unter bestimmten Versuchsbedingungen 
‚(Hungerzellen von Chlorella) eine verschiedene Zyanid- 
empfindlichkeit von Photosynthese, Atmung und 
‘Dunkelfixation von CO, zeigen, womit eine Trennung 
der Vorgänge angebahnt wird (tracer-Versuche von 
ALLEN, GEST und KAMEN vgl. Tabelle 1). Die Zyanid- 
empfindlichkeit der Photosynthese soll übrigens nach 
RUBEN und Mitarbeitern vornehmlich lokalisiert sein 
in der vorbereitenden CO,-Einlagerung, worüber be- 
sonders FRANCK und HERZFELD eingehende Erör- 
terungen angestellt haben. 


Tabelle 1. Zyanidempfindlichkeit von Photosynthese, Atmung und 
Dunkelfixation (nach ALLEN, Gest und KAMEN). 


Hemmung oder Steigerung bei Zusatz von 0,01 mol KCN in 
Prozenten der Kontrollen. 


Chlorella- Chlorella-Hungerzellen 
Normalzellen (24 Std verdunkelt) 
% % 
Photosynthese — 100 —100 
Aerobe Atmung + 45 + 19 
Dunkelfixation — 44 + 10 
(‘C#O,) | 


Die vergleichende Betrachtung von Dissimilation, 
Dunkelassimilation und Photosynthese lenkt die Auf- 
merksamkeit auch auf die Möglichkeit einer Mitwir- 
kung von Phosphorylierungsvorgängen im Photosyn- 
theseverlauf, insbesondere der Beteiligung energie- 
reicher Phosphate am photosynthetischen Energie- 
umsatz. Eingeleitet wurde die Erörterung dieser 
interessanten Frage durch Experimente von VOGLER 
an chemoautotrophen Schwefelbakterien, bei denen 
im Verlaufe der energieliefernden Schwefeloxydation 
eine Aufnahme von Phosphat in organische Bindung 
und davon zeitlich getrennt im Zusammenhang mit 
der chemosynthetischen CO,-Aufnahme eine Wieder- 
freisetzung anorganischen Phosphats stattfand. Die 
Beweiskraft dieser Versuche ist allerdings nicht hoch 
zu veranschlagen (RABINOWITCH), jedenfalls nicht in 
der Richtung, daß in grünen Zellen die gesamte vom 
Chlorophyll absorbierte Lichtenergie über energie- 
reiche Phosphate dem Photosynthesechemismus über- 
mittelt wiirde, wogegen schwerwiegende energetische 
Bedenken zu erheben sind (GAFFRON). Vielleicht sind 
Transphosphorylierungen im Sinne von LIPMANN bei 
der einleitenden CO,-Bindung im Spiel (RUBEN); 
freilich wissen wir von dem Energiebedarf dieser 
Reaktion zu wenig, um die Notwendigkeit einer 
rationellen Ubertragung dissimilatorisch freigesetzter 


Energie konstatieren zu können. — Der weitere ex- 
perimentelle Angriff auf das Photosynthese-Phosphat- 
problem macht bisher einige Schwierigkeiten. SIMONIS 
fand eine Empfindlichkeit der Photosynthese gegen 
Fluorid (Phosphatasehemmung?) Das Verhalten der 
Photosynthese von Phosphormangelzellen (Chlorella) 
läßt keine unmittelbaren Schlüsse zu. Die gehemmte 
Photosynthese solcher Zellen spricht immerhin auf 
Zufuhr anorganischen Phosphats sogleich stark an 
(unveröffentlichte Versuche des Verfassers). Auch die 
tracer-Methode hat hier noch nicht zu eindeutigen 
Resultaten geführt. ARONOFF und CaLvin fanden 
keinen Anhaltspunkt für eine Förderung der Aufnahme 
von Radiophosphor bei Belichtung grüner Zellen; 
freilich stören hier Schwierigkeiten in der präpara- 
tiven Trennung der P-Fraktionen und der Lokalisation 
des ®2P innerhalb derselben (GEsT und KaMEn). 


Der Phosphatstoffwechsel autotropher Zellen bildet 
jedenfalls ein sehr reizvolles Problem, weil er mög- 
licherweise Querverbindungen zwischen repiratori- 
schen Vorgängen und Teilreaktionen der Photosyn- 
these enthält. 


III. Die photochemische Wirksamkeit isolierter 
Chloroplasten. 


Durch Kombination der im letzten Jahrzehnt ver- 
vollkommneten präparativen Zellfraktionierung mit 
der tracer-Methodik ist unsere Kenntnis der RUBEN- 
schen Reaktion bzw. des die Photosynthese vorberei- 
tenden CO,-Bindungsvorgangs durch FRENKEL er- 
weitert worden. Er fand an Nitellazellen bei Frak- 
tionierung im Anschluß an “CO,-Aufnahme, daß die 
Radioaktivität des gebundenen HC erst mit Belichtung 
in die Chloroplasten einwandert. BROWN und FRANCK 
konnten in isolierte Chloroplasten 14CO, nicht ein- 
führen. Falls diese Versuche nicht mit einer Elution 
der leicht löslichen Verbindungen RH(CO,-Akzeptor) 
bzw. RCOOH(CO,-Einlagerungsprodukt) bei der Pla- 
stidenisolation ihre Erklärung finden, kann man an- 
nehmen, daß die primäre Reaktion des CO, außerhalb 
der Chloroplasten stattfindet. Daß isolierte Chloro- 
plasten niemals CO, assimilieren, ist danach auf das 
Fehlen des primären Akzeptors RH zurückzuführen. 
Das photochemische System isolierter Chloroplasten 
dagegen ist intakt; daher sind diese in der Lage, 
im Licht unter Sauerstoffentwicklung Reduktionen 
durchzuführen, wenn ihnen als Ersatz für RCOOH 
ein anderer Wasserstoffakzeptor geboten wird. R.HıLı 
fand Komplexsalze des dreiwertigen Eisens als hierfür 
geeignet. Die Hırısche Reaktion verläuft nach der 
Bruttogleichung [HoLT und FRENCH (1)] 


4 K,[Fe(CN)g]) +4K* + (5) 


und zwar nicht nur mit intakten Plastiden, sondern 
auch mit deren Fragmenten und sogar mit Suspen- 
sionen von Chloroplastenmaterial, das durch Ultra- 
schallbehandlung homogenisiert worden war. Wah- 
rend also die Reaktion von RUBEN als weitgehend 
strukturgebunden in vitro bisher nicht durchzufiihren 
ist, kann der übrige Teil der Photosynthese außerhalb 
der Zelle modellmäßig demonstriert werden, freilich 
nur kurze Zeit und mit Hilfe der biogenen Plastiden- 
substanz, deren präparative Aufarbeitung noch keines- 
wegs so weit gediehen bzw. möglich ist, wie diejenige 
von Enzymkomponenten so vieler Dunkelprozesse. 
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Dies gilt auch für die ergiebige Sauerstoffproduktion 
belichteter Chloroplasten (bzw. deren ,,Granula‘‘), mit 
p-Chinon als Wasserstoffakzeptor, welche WARBURG 
und LÜTTGENns entdeckt haben: 


2p-Chinon + 2H,O = 2Hydrochinon + 0,—52000kcal. (6) 


Bezüglich aller Einzelheiten dieser wichtigen Reaktion, 
etwa die Frage der Mitwirkung von Schwermetall (Zn) 
und Anionen (Cl-, NOz), kann auf die ausführliche 
Darstellung WARBURGS (1) verwiesen werden. Er- 
wähnt. sei, daß ARONOFF weitgehend übereinstim- 
mende Beobachtungen mitgeteilt hat; er fand, daß 
auch andere reduzierbare organische Verbindungen 
chinoider Struktur den natürlichen H-Akzeptor er- 
setzen können. Hott und FRENCH (2) haben neuer- 
dings mit isolierten Chloroplasten sogar in Gegenwart 
von Chromat als H-Akzeptor Sauerstoff im Licht 
entwickeln können. Besonders bemerkenswert ist die 
Tatsache, daß in den Chinonversuchen die Sauerstoff- 
entwicklung der Chloroplastengranula der Größen- 
ordnung nach der photosynthetischen Sauerstoff- 
produktion einer entsprechenden Plastidenmenge 
innerhalb der intakten grünen Zelle gleichkommt. 
Damit ist die Unversehrtheit des photochemischen 
Apparats in den zellfreien Präparationen überzeugend 
dargetan [WARBURG (2)]. Zugleich ergibt sich aus (6) 
zwanglos die Folgerung, daß der Sauerstoff dem Reak- 
tionspartner H,O durch Oxydation (Dehydrierung) 
entnommen wird, also auch bei der normalen Photo- 
synthese nicht aus CO, stammen dürfte. 

Einen direkten Hinweis auf diese Abkunft des 
Sauerstoffes hatte bereits zuvor die Isotopentechnik 
geliefert. Nach Darbietung von Bikarbonat, das mit 
schwerem 180 markiert war, wird von Chlorella im 
Licht kein isotoper Sauerstoff entwickelt; anderer- 
seits entspricht bei Photosynthese in 180-haltigem 
Wasser der Isotopengehalt des Assimilationssauer- 
stoffs genau demjenigen des H,O (RUBEN und Mit- 
arbeiter (3); ferner DoLE und JENKS, sowie VINO- 
GRADOV und TEIs). Demgegenüber werden Angaben von 
YosHIDA und Mitarbeitern, wonach !/, des entwickel- 
ten Sauerstoffs dem H,O, ?/; dem CO, entstammen, 
wohl nicht aufrecht erhalten werden können. Hott 
und FRENCH (3) konnten mit der Isotopentechnik 
auch an isolierten Chloroplasten zeigen, daß bei der 
photochemischen O,-Entwicklung mit verschiedenen 
organischen und anorganischen H-Akzeptoren der 
Sauerstoff ausschließlich dem H,O-Molekül entnom- 
men wird. Alle theoretischen Vorstellungen, die auf 
der Beteiligung des CO, an der Sauerstoffentwicklung 
beruhen, haben daher aus der Betrachtung auszu- 
scheiden, also z.B. die WILLSTATTER-SToLLschen Vor- 
stellungen über die intermediäre Bildung von Formal- 
dehydperoxyd. Ferner folgt, daß das äquimolekulare 
Zusammenwirken von CO, und H,O in der Brutto- 
formel der Photosynthese: 


6CO, + 6H,O =C,Hj,0, + 60, 


kein richtiges Bild von dem Verhältnis der Reaktions- 
partner innerhalb der Teilvorgänge bietet. Läßt man 
die RuBENsche CO,-Bindung außer Betracht, so läßt 
sich das wahre stöchiometrische Verhältnis von CO, 
und H,O mit RABINOWITCH an Hand zweiter alter- 
nativer Formulierungen diskutieren: 


4C0, + 2H,0 > (CH,O) + 3C0,+H,O+0,, (7) 
CO, +2H,0 (CH,0) + H,O +0,. (8) 


Beide Fassungen sind dadurch gekennzeichnet, daB 
die Reaktionspartner im Verlaufe des Prozesses zum 
Teil wieder freigesetzt werden. Reaktion (8) diirfte 
nach dem derzeitigen Wissenstande der Wahrheit am 
nächsten kommen (s. unten). Die Aufgliederung von 
Reaktion (7) oder (8) in einzelne Teilvorgänge wird 
vor allem davon bestimmt sein müssen, wieviele 
Lichtquanten für die Reduktion eines CO,-Moleküls 
in Rechnung zu setzen sind. Auf diese aus methodi- 
schen Gründen neuerdings stark umstrittene Frage!) 
sei hier nicht näher eingegangen [vgl. WARBURG (1), 
EMERSON und Mitarbeiter (1), (2)]. 

Beiläufig sei vermerkt, daß ein Assimilat der For- 
mulierung (CH,O) natürlich nichts mit dem Formal- 
dehyd zu tun hat, der als Assimilationszwischenpro- 
dukt noch immer in manchen Lehrbüchern sein Dasein 
fristet. Auch in allen neueren Arbeiten haben sich 
keinerlei Anhaltspunkte ergeben, welche die bekannten 
Einwände gegen eine intermediäre Formaldehyd- 
bildung (vgl. RABINoWITcH) entkräften könnten. 


IV. Die Lokalisation der photosynthetischen 
Teilreaktionen. 

Es ist nicht angängig, die photochemische Weiter- 
verarbeitung des CO,-Einlagerungsprodukts oder deren 
modellmäßige Darstellung durch die Chinonreduktion 
mit Chloroplasten völlig mit dem photochemischen 
Teil der CO,-Assimilation zu identifizieren. Denn auch 
diese Reaktionsfolge enthält vermutlich noch eine 
Reihe von Dunkelprozessen. Was die ältere Termino- 
logie mit „Blackman-Reaktion‘ bezeichnet, ist durch- 
aus nicht auf eine CO,-Bindung im Sinne von RUBEN 
und Mitarbeitern beschränkt. Zu den Dunkelvorgängen 
dürfte z.B. der letzte Schritt der Sauerstoffentbindung 
gehören. FRANCK und Mitarbeiter haben außerdem 
wiederholt darauf hingewiesen, daß notwendigerweise 
jedes der hochlabilen primären Photoprodukte un- 
mittelbar stabilisert werden muß, damit Rückreak- 
tionen verhindert werden, welche sonst den auf 
photochemischem Wege erzielten Energiehub weit- 
gehend annullieren würden. Diese Stabilisierungen 
werden als Dunkelreaktionen einem spezifischen Kata- 
lysator zugeschrieben; über ihren Mechanismus be- 
stehen vorerst nur theoretische Vorstellungen (RABI- 
NOWITCH). 


(CH,O)-HRH 
RCOOH «- HX 

t 

| HZ 

| HOH H,O 
CO, +RH OH 


2 
Schema 3. Die Photosynthese als , Redoxvorgang (die Zahl der 
H-Überträger ist willkürlich gewählt). 

1) Anmerkung bei der Korrektur. O. WARBURG hat mit mehreren 
Mitarbeitern [Science (Lancaster, Pa.) 110, 225 (1949)] kürzlich den 
klaren Beweis erbracht, daß in dichten Algensuspensionen (totale 
Lichtabsorption) auch im Bereich apparenter Photosynthese (nied- 
rige Lichtintensitäten oberhalb des Gaswechselgleichgewichtes) und 
bei kontinuierlicher Belichtung ein niedriger Quantenbedarf von 4, 
ja sogar vielleicht nur von 3 Quanten je Molekel entwickelten Sauer- 
stoffs, bzw. reduzierten Kohlendioxyds besteht. Die schwerwiegen- 
den Folgen dieser ,,Wiederentdeckung“ für die bisherigen Photo- 
synthesetheorien sind in dem vorliegenden Bericht noch nicht in 
Rechnung gesetzt. Manche der verwickelten Reaktionsfolgen, die 
seit 1938 von verschiedenen Seiten diskutiert worden sind, müssen 
angesichts der sich ergebenden überraschend guten Energieausbeute 
(65, bzw. 85%!) als unwahrscheinlich oder gar unmöglich bezeichnet 
werden. Die Problematik der Photosynthese liegt wohl weniger in 
der Kompliziertheit als in der Einfachheit ihres Verlaufes (vgl. hier- 
zu Abschnitt IV!). 
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Wenn H,O als Wasserstoffdonator und CO,, bzw. 
RCOOH als H-Akzeptor nicht unmittelbar photo- 
chemisch miteinander reagieren, liegt esnahe, zwischen 
beiden eine mehr oder weniger lange Kette von 
Wasserstoffüberträgern anzunehmen. Eine solche 
Folge von Redoxsystemen (vgl. Schema 3), welche 
den assimilatorischen Energiehub vermittelt, steht 
zwar zu den Redoxpaaren respiratorischer Kofermente 
in gewisser Analogie; doch muß der rein formale 
Charaktereinersolchen Formulierung vorerst ausdrück- 
lich betont werden. Schema 3 möge zugleich zur Dis- 
kussion der Lokalisation der Photoprozesse im Assi- 
milationsapparat dienen. Man kann diese grundsätz- 
lich an die beiden Enden der Kette verlegen, die 
Quantenreaktionen also entweder als Photoreduktion 
von CO, bzw. RCOOH oder als Photooxydation (De- 
hydrierung) von H,O auffassen. Gegen die photo- 
chemische Reduktion der Kohlensäure spricht die Un- 
abhängigkeit des Fluoreszenzverlaufes in den ersten 
Belichtungssekunden von der CO,-Konzentration bei 
Purpurbakterien (Wassınk und Mitarbeiter) und 
grünen Zellen (KAUTSKY und U. FRANCK), sowie die 
Gleichheit der O,-Abgabe bei Photosynthese und 
Chinonreduktion (6) trotz erheblicher Differenz im ka- 
lorischen Energieaufwand (110 bzw. 52 kcal je Mol H- 
Akzeptor). — Andererseits befriedigt auch die rein 
photooxydative Fassung nicht ganz im Hinblick auf 
den nach den bisher vorliegenden Messungen ungefähr 
gleichen Quantenbedarf der Photosynthese von Grün- 
algen und Purpurbakterien, bei denen auf der Oxy- 
dationsseite der Kette ganz verschiedene H-Donatoren 
(H,O, H,S, H,R oder H,) wirksam sind und die 
jeweiligen Gesamtprozesse demzufolge kalorisch un- 
gemein differieren. 

So kann man zu der Hypothese gelangen, daß die 
photochemischen Teilschritte im Bereich einer Wasser- 
stoffübertragung ihren Sitz haben und zwar in dem 
allgemeinen Sinne, daß die Lichtenergie dazu dient, 
innerhalb einer mehr oder weniger langen Redoxkette 
ein Ungleichgewicht zwischen einem sehr aktiven 
H-Donator (HX oder H,X) und einem ebenfalls 
hochwirksamen H-Akzeptor (Z) zu schaffen und zu 
erhalten. Falls Rückreaktionen dieser lichtaktivierten 
Verbindungen durch (fermentative) Stabilisierungspro- 
zesse weitestgehend verhindert werden, würde in 
einem solchen System sowohl die Reduktion des 
RCOOH als auch die Zerlegung von H,O als Dunkel- 
reaktion verlaufen (RABINOWITCH). 

In eindrucksvollen Versuchen an der Grünalge 
Scenedesmus hat GAFFRON gezeigt, daß es Experi- 
mentalvarianten des Photosynthesevorgangs intakter 
Zellen gibt, denen bei größter Verschiedenheit am 
Donator- oder Akzeptorende der Reaktionskette ein 


Mittelstiick photochemischer Energieübertragung ge- 
meinsam zu sein scheint. 

An Hand von Schema 4 seien die Hauptbefunde 
dieser Untersuchungen zusammengefaßt. Im hier 
gegebenen Rahmen ist freilich eine etwas verein- 
fachende Darstellung erforderlich. Um eine ausführ- 
liche kritische Erörterung aller Einzelschritte hat sich 
RABINOWITCH in seinem Buche bemüht. 

Werden Suspensionen der Grünalge Scenedesmus 
(die sonst so bewährte Chlorella eignet sich in diesem 
Falle nicht), 12 bis 24 Std in H,-Atmosphäre dunkel 
gehalten, so haben sie die Fähigkeit erworben, bei 
nunmehr einsetzender mäßiger Belichtung eine CO,- 
Reduktion unter H,-Verbrauch durchzuführen, nach- 
dem zuvor zelleigene H-Donatoren aufgebraucht 
worden sind. Es ist ein Photosynthesetyp entwickelt, 
welcher auch in stöchiometrischer Hinsicht der nor- 
malerweise von schwefelfreien Purpurbakterien ge- 
tätigten Bruttoreaktion: 


co, + 2H, = (CH,O) + H,O 


(9) 


entspricht. In dem reduzierten Zustand dieser H,- 
Adaptation tritt somit H, an Stelle von H,O in den 
Photosynthesemechanismus ein. Der Adaptations- 
vorgang besteht wahrscheinlich in der Aktivierung 
eines Hydrogenasesystems H,F/F, welches den Was- 
serstoff an einen weiteren hypothetischen Überträger (J) 
weitergibt und damit den Normalverlauf der Photo- 
synthese (I im obigen Schema 4) durch den Weg II 
ersetzt. Der reduzierte Zustand des photosyntheti- 
schen Mechanismus ist sehr labil. Wird stärker be- 
lichtet, so erfolgt infolge der erhöhten Inanspruch- 
nahme der Reaktionsfolgen II eine so weitgehende 
Verringerung des Reduktionsgrades, daß unter Rück- 
schaltung auf I die O,-Produktion aus H,O wieder 
in Gang kommt (Deadaptation). Möglicherweise ist 
hieran ein eigenes Oxydasesystem beteiligt. Denn 
ebenso wie der sich bildende Assimilationssauerstoff 
wirkt auch O, im Dunkeln entadaptierend. Bei sorg- 
samer Dosierung des Sauerstoffzutritts ist in diesem 
Fall zugleich eine Knallgasreaktion nachweisbar, die 
— durch eine Oxydase gesteuert — ihrerseits eine 
CO,-Reduktion mit H, ermöglicht. Hiermit ist erst- 
malig bei grünen Zellen die Fähigkeit zu echter Chemo- 
synthese erkannt worden. 

Für die weitere Bewertung dieser Befunde ist 
von Bedeutung, daß die photochemische Ausbeute 
im Reaktionsverlauf I und II offenbar die gleiche 
ist, ungeachtet des verschiedenen Kalorienbedarfs 
der Bruttoreaktionen (vgl. zuletzt RIEKE). Dies 
scheint mit den oben erwähnten Bestimmungen des 
Quantenbedarfs von Purpurbakterien ebenso gegen 
eine photochemische Reaktion am Oxydationsende 


(am 

CO, -+-RH | 
| IN aD J am, ıv) F au, ıv) 

RCOOH (1,1) HX (I, 1a) 

| (I, If) 
{ 

(CH,O). 

Reduktion Photo-Redox-System Oxydation (H-Donator-Seite) 


(H-Akzeptor-Seite) 


Schema4. I: Normale Photosynthese; Ia: Wasserstoffiibertragung auf andere Akzeptoren als RCOOH; II: Photosynthese H,-adaptierter 
Algen; III: H,-Abgabe im Dunkeln; IV: H,-Abgabe im Licht. 
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der Gesamtkette zu sprechen, wie andrerseits eine 
Identität der photochemischen Ausbeute bei Photo- 
reaktionen isolierter Plastiden mit der Ausbeute der 
Normalphotosynthese, das Vorliegen einer echten 
Photoreduktion ausschließt (s. oben). Sofern man es 
nicht vorzieht, die Genauigkeit der bisher vorliegenden 
vergleichenden Messungen der photochemischen Aus- 
beute in Frage zu stellen, kann man somit die Quanten- 
reaktionen in einem System von Redoxverbindungen 
unbekannter Zusammensetzung lokalisieren, wie dies 
im Schema 3 und 4 zum Ausdruck gebracht ist. 


Bei der Auswertung der GAFFRONschen Versuche 
im Sinne einer Analyse des Photosynthesevorganges 
hat sich die Auffindung verschiedener spezifischer 
Giftwirkungen besonders bewährt. HCN und CO be- 
hindern den Vorgang der H,-Adaptation (Hydro- 
genaseaktivierung) und begünstigen dementsprechend 
die Deadaptation zuvor umgestellter Algensuspen- 
sionen. Damit ist die Verschiedenheit von Weg I 
und II besonders deutlich aufgezeigt. Man kann 
dieselbe durch die Formulierung charakterisieren, daß 
das Photoprodukt Z bei der normalen Photosynthese 
H,O zu O,, bei der CO,-Reduktion adaptierter Algen 
nach Gl. (9) dagegen H, zu H,O oxydiert. Danach 
wäre also das Photoprodukt Z nicht einfach als ein 
H-Akzeptor ähnlich den Wirkgruppen von Dehy- 
drasen und dissimilatorischen Übertragerfermenten, 
sondern als ein oxydierendes Agens (möglicherweise 
peroxydischen Charakters) aufzufassen. Die HCN- 
Empfindlichkeit der Reaktion (9) in H,-adaptierten 
Algen übersteigt die Empfindlichkeit der Normal- 
photosynthese erheblich. Diese letztere hat ihren 
Sitz offenbar in der primären Einlagerungsreaktion 
von CO, [Gl. (4)], wofür bereits Experimente von 
RuBEN und Mitarbeiter (1) sprechen (s. oben). Trotz 
der zahlreichen vorliegenden theoretischen Erwägungen 
enthält jedoch die HCN-Empfindlichkeit der normalen 
Photosynthese noch immer viel Problematisches. — 
Hydroxylamin, o-Phenanthrolin und Phthiokol (letz- 
teres übrigens als verwandt mit Vitamin K keine 
zellfremde Verbindung!) wirken umgekehrt wie HCN 
im Sinne einer Erhaltung des adaptierten Zustandes; 
in Gegenwart dieser Gifte findet auch in stärkerem 
Licht eine sonst durch Entadaptation aufgehobene 
CO,-Reduktion durch H, noch statt. Da dabei die 
photochemische Ausbeute auf die Hälfte reduziert 
wird (GAFFRON), ist anzunehmen, daß der Eingriff 
dieser Gifte den photochemischen Mechanismus selbst 
betrifft. Es paßt dazu, daß nach WARBURG (1) und 
ARONOFF das photochemische System isolierter Chloro- 
plasten ausgesprochen phenanthrolinempfindlich ist, 
wahrscheinlich infolge spezifischer Komplexbildung 
dieses Stoffes mit dem im photochemischen System 
der Chloroplasten wirksamen Schwermetall Zink. Daß 
die genannten Gifte selbst in hohen Dosen, welche 
die normale Photosynthese ganz sistieren, die Re- 
aktion (9) noch beschränkt zulassen, veranlaßt GAFF- 
RON (1) zu der Erwägung, die stabile Restreaktion 
könne im Licht über den erwiesenermaßen giftresi- 
stenteren Chemosynthesemechanismus verlaufen, des- 
sen sich Scenedesmus im Dunkeln in Bindung an die 
Knallgasreaktion bedient. 


Weitere Einblicke eröffneten Versuche an H,- 
adaptiertem Scenedesmus nach Überführung in CO,- 
freie N,;-Atmosphäre (GAFFRON und Rvusin). Im 

Naturwiss, 1950. 


Dunkeln wird hier eine H,-Entwicklung beobachtet, 
entweder aus in den Zellen vorhandenen oder — dies 
in verstärktem Maße — aus zugesetzten H-Donatoren 
H,D (z.B. Glukose). Dieser Weg ist in Schema 4 
mit III gekennzeichnet. Bei Belichtung steigt die 
H,-Entwicklung über den Dunkelbetrag hinaus an’). 
2,4-Dinitrophenol hemmt die Entwicklung von H, 
nur im Dunkeln und nicht im Licht, womit die Ver- 
schiedenheit der Wege III und IV aufgezeigt wird. 
Da übrigens 2,4-Dinitrophenol andererseits die im 
Licht verlaufenden Vorgänge I und II hemmt, kann 
man beiläufig schließen, daß es sich bei diesem letz- 
teren Gifteffekt um eine spezifische Hemmung der 
H-Übertragung auf den Endakzeptor RCOOH handelt. 

Die in Schema 4 mit Ia bezeichnete Seitenreak- 
tion stellt die Übertragung von Wasserstoff von dem 
Donator HX auf einen anderen Akzeptor als RCOOH 
dar. Von isolierten Chloroplasten ist dieser Vorgang 
zur Genüge bekannt. In der intakten Zelle scheint 
er nach den bisherigen Erfahrungen keine größere 
Rolle zu spielen. 

Die Erläuterung der GAFFRONschen Ergebnisse 
an Hand des Schemas 4 (in Anlehnung an RABINO- 
WITCH) ist nicht als Festlegung darauf anzusehen, 
daB die Dunkeloxydation von H,O durch ein Photo- 
produkt Z unbedingi gesichert sei. Zweifellos wird 
man sich mit der Annahme einer Spaltung von Wasser- 
molekülen ohne unmittelbare Beteiligung des Lichtes 
nicht leichthin abfinden können. Man kann nun ohne 
Kollision mit den angeführten Befunden die Wasser- 
zerlegung in den Photomechanismus einbeziehen, 
wenn man den Unterschied der verschiedenen VAN 
NIEL-GAFFRONSchen Photosyrthesetypen und der 
Normalphotosynthese dadurch kennzeichnet, daß 
jeweils ein anderer Modus der Beseitigung des vom 
Licht aus H,O gebildeten Radikals (OH) vorliegt. 
Es sei dies durch oxydationsseitige Abänderung des 
Schemas 4 zum Ausdruck gebracht (Schema 5): 


ar) 7 
dir 
2H +2(0H) —") 0, 
| 
n-hv 
| N 
2H,0 N 
Schema 5. I’: fermentative Dismutation: 2(OH)+H,O + 40,; 


II’: Oxydation von H, durch (OH) zu H,O unter Beteiligung von 
fermentativen Überträgern (Adaptationsfermente bei Scenedesmus, 
vgl. Schema 4); IV’: Dehydrierung zelleigener H-Donatoren durch 
(OH) unter Bildung von H,O. 

Ob man in diesem Sinne soweit gehen darf, auf ein 
H,-übertragendes Photoredoxsystem überhaupt zu ver- 
zichten und damit die Quantenprozesse schließlich doch 
auf die Wasserspaltung zu beschränken, ist eine der 
Fragen, welche ohne sichere Kenntnis des Quanten- 
bedarfs nicht zu diskutieren sind. Die Quantenzahl 4 
würde mehr für eine reine Wasserspaltung, die 
Quantenzahl 8 mehr für die Einbeziehung weiterer 
Photoprozesse sprechen (vgl. Fußnote auf S. 245). 

Die Erörterungen über die Lokalisation der Photo- 
teilschritte sind demnach heute keineswegs abge- 
schlossen. Erwiesen dürfte lediglich sein, daß die 
eigentlichen Reduktionsvorgänge nicht unmittelbar 
lichtabhängig sind. 

1) Neuerdings berichten Gest und Kamen [Science (Lancaster, 
Pa.) 109, 559 (1949)] von einer ähnlichen Wasserstoffproduktion 


durch Purpurbakterien im Licht, an die sich offenbar eine Bindung 
von Luftstickstoff anschließen kann. 
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V. Die Photosynthese-Endprodukte (Assimilate). 

Die allgemein als gesichert geltende Auffassung, 
daß ausschließlich Kohlenhydrat — in mono- oder 
polymerer Form -—- als Photosyntheseprodukt in 
Frage kommt, gründet sich auf die bisher vorliegenden 
Messungen des Gaswechselquotienten O,/CO,, die 
durchwegs einen Wert nahe an 14 lieferten, sowie die 
analytische Prüfungder Photosynthesebruttogleichung, 
die auch neuerdings (J.C. H. SmitH an Helianthus- 
blättern) keinen Anlaß zu einer Korrektur gegeben 
hat. In gleicher Richtung liegen die Ergebnisse der 
Isotopenversuche von LivINIGSTON und MEDES (Dar- 
bietung von stabilem "CO, und Verfolgung des 
Isotopeneinbaus). Andrerseits nimmt BURSTRÖM eine 
besonders enge Kopplung von Photosynthese und 
Nitratassimilation in belichteten Gramineenblättern 
an, die sich analytisch durch den Nachweis N-haltiger 
Assimilate fassen läßt. In Gegenwart von viel Nitrat 
wird im Licht ein Fehlbetrag von Kohlenhydrat fest- 
gestellt, der dem assimilierten Nitrat proportional ist. 
Bei CO,-Mangel wird die Bildung eines _,,C-N-Assi- 
milats‘‘ besonders deutlich, und man erkennt, daß 
bei Beschränkung der C-Assimilation in erster Linie 
der Bedarf an lebensnotwendigen N-Verbindungen 
(besonders Proteinen) sichergestellt wird. Diein diesem 
Zusammenhang wichtigste Frage ist, ob die Licht- 
energie über das photochemische System der Chloro- 
plasten unmittelbar einem solchen ‚Notstoffwechsel‘ 
und darüber hinaus vielleicht auch der normalen 
Nitratreduktion und -assimilation nutzbar gemacht 
werden kann oder aber die N-Verwertung nur sekun- 
där, wenn auch vielleicht in sehr enger Bindung an 
den Photosynthesemechanismus und seine etwaigen 
Zwischenprodukte erfolgt. WARBURG (1) erwägt in 
Abweichung von seinen früheren Ansichten über 
die Nitratreduktion neuerdings die Möglichkeit, daß 
Nitrat den belichteten Plastiden bzw. deren Granula 
ebenso als H-Akzeptor dienen könne, wie beispiels- 
weise Chinon, woraus auf eine konkurrierende CO,- und 
NO,-Reduktion im photosynthetischen Mechanismus 
geschlossen werden könnte. Aus eigenen Messungen 
der Assimilations- und Atmungsquotienten entneh- 
men wir, daß in Chlorella bei Anwesenheit frisch 
gebildeter ‚aktiver‘ Assimilate eine gesteigerte Re- 
duktion und Assimilation von Nitrat möglich ist. 
Denn in nitrathaltigen Nährlösungen steigt das auf 
Nitratassimilation beruhende Defizit der CO,-Auf- 
nahme mit zunehmender Belichtungsdauer an; beim 
Verdunkeln ist umgekehrt die durch Nitratassimila- 
tion hervorgerufene Extrakohlensäurebildung zunächst 
erheblich, um jedoch nach einiger Zeit der nor- 
malen Atmung Platz zu machen. Von ähnlichen 
Erfahrungen haben Myers und Mitarbeiter be- 
richtet. Sie beobachteten z.B. beträchtliche Er- 
höhung!) des Assimilationsquotienten O,/CO,, wenn 
durch schwache Belichtung das Hervortreten einer 
Kohlenhydratüberproduktion zugunsten des Aufbaus 
von N-haltigen C-Verbindungen vermieden wurde. 
Die bisher berichteten Abweichungen des Assimila- 
tionsquotienten [O,/CO,| im Zusammenhang mit 
Nitratreduktion und -assimilation überschreiten unter 
bestimmten Versuchsbedingungen weit das bisher für 
möglich erachtete Ausmaß. Werte um —1,3 herum 
sind anscheinend keine Seltenheit. Nach Verdunkeln 
sind respiratorische Quotienten [CO,/O,] bis —1,6 


© 1) „Erhöhung“ ohne Berücksichtigung des negativen Vorzeichens! 


infolge gleichzeitiger Atmung und Nitratassimilation 
bei wachsenden Chlorellen, d.h. unter grundsätzlich 
anderen Bedingungen, als sie in den bekannten Ver- 
suchen von WARBURG und NEGELEIN (in Nitrat-HNO, - 
Gemisch) vorlagen, mehrfach beobachtet worden. 

Myers hat unter Zugrundelegung von Analysen- 
daten der Chlorellasubstanz errechnet, daß bei deren 
Produktion aus CO,, H,O und NOz [Gl. (10)] ein 
Assimilationsquotient O,/CO, von —1,3, mit dem 
als N-Quelle mindestens gleichwertigen NHj-Ion 
[Gl. (11)] aber auch schon ein relativ hoher Quotient 
von —1,1 zu fordern ist, wie er verschiedentlich an 
Chlorella gemessen wurde. 


(10) 
(11) 


Bei der äußerst variablen Zusammensetzung von 
Chlorella (SPOEHR und MILNER) haben solche Bilanzen 
freilich nur geringen Allgemeinwert. Neuerlich sind 
im Zuge von Arbeiten zur Massenkultur fettliefern- 
der Mikroorganismen auch Algenstämme bekannt 
geworden, in welchen unter bestimmten Versuchs- 
bedingungen, auf die hier nicht näher eingegangen 
werden soll, große Mengen von fettartigen Sub- 
stanzen deponiert werden (HARDER und Mitarbeiter, 
SPOEHR und MILNER). Wenn unter besonderen Ver- 
suchsbedingungen der Fettgehalt bis auf 85% des 
Trockengewichtes ansteigt, so sollten, in solchen 
Fällen ebenfalls erhebliche Abweichungen der Gas- 


NO; + 5,7C0, + 5,4H,O = + 8,250, + OH. 
NH, + 5,7C0, + 3,4H,0 = + 6,250, + OH”. 


- wechselquotienten auftreten, da bei den üblichen Vor- 


stellungen über den Verlauf der Fettproduktion Extra- 
kohlensäure im Dunkeln oder O,-Überschuß im Licht 
erwartet werden kann. Die Gaswechselkennzeichen 
einer solchen Fettproduktion sind nach den bisherigen 
Erfahrungen des Verfassers allerdings sehr viel weniger 
ausgeprägt, als diejenigen der Nitratverarbeitung. 
Da entgegen früher gelegentlich geäußerten Ver- 
mutungen bisher keine Anzeichen für eine direkte 
Fettproduktion im photosynthetischen Mechanismus 
vorliegen, das Fett also wohl ein ausgesprochenes 
Sekundärprodukt darstellt, gehört die Frage der Fett- 
bildung vorerst nicht in den Bereich der hier be- 
handelten engeren Photosyntheseprobleme. 
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Mutationsforschung an Bakterien. 
(Ein Überblick.) 


Von REINHARD W. KAPLAN. 


Als ein Hauptweg zur Erforschung der Organi- 
sation der Vererbungssubstanz hat sich neben dem 
etwas älteren einer Analyse des Erbganges nach 
Bastardierung die Untersuchung des Mutations- 
prozesses bewährt. Er führte zur Differenzierung ver- 
schiedener Mutationstypen und ermöglichte, Vor- 
stellungen über deren inneres Wesen zu bilden. 

Die Genmutation erwies sich als ein Eintreffer- 
prozeß, d.h. zu ihrer Auslösung genügt die Reaktion 
eines Elementaraktes (Elektronendurchgang, Ioni- 
sation, Anregung) des auslösenden Agens in der Zelle, 
entsprechend etwa der Umlagerung einer Einzelmole- 
kel. Der bei Auslösung durch ionisierende Strahlen, 
z. B. Röntgenstrahlen, innerhalb der Zelle zu treffende 
Raumbereich hat im Drosophilaspermium einen Durch- 
messer von nur 4 bis 2 my und entspricht damit etwa 
der Dimension einer Großmolekel. Als ein erstes In- 
dizium für seine chemische Zusammensetzung kann 
das UV-Wirkungsspektrum gelten, welches einem ak- 
tiven Wellenlängenbereich unterhalb etwa 300 my. mit 
einem Maximum bei 265 my. entspricht und offenbar 
Ähnlichkeit mit dem Absorptionsspektrum der die 
Chromosomen aufbauenden Thymonukleinsäure be- 
sitzt. Die Genmutation kann daher als sprunghafte 
Veränderung einer autosynthetischen molekelähn- 
lichen Reaktionseinheit der Erbsubstanz, des Gens, 
angesehen werden, welche — wie die Kreuzungsana- 
lyse erweist -—- in den Chromosomen lokalisiert ist. 

Unter Chromosomenmutation versteht man Um- 
lagerungen oder Ausfälle von Chromosomenstücken. 
Sie entstehen als Folge von mindestens zwei Chromo- 
somenbrüchen je Kern, wobei die Bruchflächen nach 
einer Umordnungsbewegung sich in nichtursprüng- 
licher Weise wieder vereinigen. Ein Chromonema- 
bruch erfordert im Pollenkorn von Tradescantia einen 
Ionisationshaufen von etwa 15 bis 20 Ionisationen 
(z. B. durch Röntgenstrahlen, Neutronen, Betastrahlen 
usw. erzeugt), welcher wohl als ,,Punktwarme“ eine 
lokalisierte Denaturierung und damit Bindungslösung 
des Chromonemas herbeiführt. Manche Chromosomen- 
mutationen lassen sich in ihrem monofaktoriellen 
Erbgang von Genmutationen nicht unterscheiden und 
werden daher mit diesen zusammen als ‚Faktor- 
mutationen‘ vereinigt. 


Genommutation ist die Veränderung der Anzah 
ganzer Chromosomen im Kern und entsteht durch 
Störungen des Zellteilungsapparates, also der Spindel- 
ausbildung, der Zentromerfunktionen und ähnlichem. 

Diesen Veränderungen der in den Chromosomen 
liegenden Vererbungssubstanz stehen diejenigen des 
extrachromosomalen Erbsystems gegenüber: Plasti- 
dom- und Plasmonmutation. Ihr Entstehungsmecha- 
nismus und inneres Wesen ist noch völlig unerforscht. 

Diese Erkenntnisse wurden an höheren Organis- 
men, insbesondere den bastardgenetischen Standard- 
objekten Drosophila, Tradescantia, Mais, Antirrhinum 
usw., gewonnen. Die verwendete ‚Sonde‘ zur Ab- 
tastung des Erbsystems war die quantitative bio- 
physikalische Analyse der Mutationsauslösung. Sie 
erlaubt eine Identifikation des Mutationstyps und 
erschließt damit das Wesen der Umwandlung der 
Erbsubstanz. Die methodisch damit gekoppelte 
Kreuzung bzw. Selbstung und anschließende Erb- 
gangsanalyse lokalisiert die untersuchte Erbänderung 
in den Chromosomen, trägt aber nicht zu jener 
Wesenserkenntnis bei. Wenn in erster Linie die 
intimere Struktur des Erbsystems einer Organismen- 
gruppe interessiert, so genügt eine biophysikalische 
Analyse des Erbvariationsvorganges allein, die üb- 
licherweise damit gekoppelte Bastardanalyse kann 
dann unterbleiben. Damit rücken nun auch diejenigen 
Organismen in den Bereich genetischer Forschung, 
welche einer Bastardanalyse prinzipiell nicht zugäng- 
lich sind und daher von der älteren genetischen 
Forschungsrichtung beiseite gelassen werden muß- 
ten, die Apogamen, insbesondere Bakterien, Pilze, 
Blaualgen usw. Allerdings muß man hier auf die 
Lokalisation eventuell gefundener genartiger Erb- 
einheiten mit Hilfe der Kreuzungsanalyse verzichten. 
(Für die Bakterien ist, wie sich erfreulicherweise 
herausstellte, dieser Verzicht jedoch nicht unbedingt 
notwendig, da sich bei ihnen kreuzungsähnliche Vor- 
gänge auffinden ließen.) 

Diese Gedankengänge führten den Verfasser seit 
1945 zu Untersuchungen an Bacterium prodigiosum, 
in denen die biophysikalische Analyse auf den Erb- 
variationsvorgang dieses apogamen Organismus ange- 
wandt und durch die eine weitgehende Ahnlichkeit 
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der bakteriellen Erbänderung mit der Genmutation 
höherer Organismen offenbar wurde. Wie mittlerweile 
bekanntgeworden ist, unternahm ein größerer ameri- 
kanischer Forscherkreis, zum Teil schon früher, Unter- 
suchungen besonders an Bacterium coli sowie Phyto- 
monas stewartii, wobei vor allem Mutationen zur 
Bakteriophagenresistenz und zu biochemischen De- 
fekten bei B. coli, Koloniefarb- und Formmutationen 
bei Ph. stewartii analysiert wurden. Die Ergebnisse 
führten dort [1] zu ganz ähnlichen Vorstellungen 
über die Bakterienmutationen, wie bei B. prodi- 
giosum, so daß also durch beide unabhängig von- 
einander arbeitenden Untersuchergruppen das Vor- 
handensein genartiger Erbeinheiten in der Bak- 
terienzelle nachgewiesen wurde. 

Im folgenden soll ein Überblick über die bisher 
vorliegenden Forschungsresultate über Bakterien- 
mutationen gegeben, sowie daraus zum Teil neue 
Schlüsse über die Struktur des bakteriellen Erb- 
apparates gezogen werden. Eine Vollständigkeit der 
berücksichtigten Literatur konnte leider nicht er- 
reicht werden, da umständehalber nicht alle Publi- 
kationen im Orginal zugänglich waren. Jedoch dürf- 
ten keine wesentlichen Probleme und Arbeiten in der 
Darstellung beiseite gelassen worden sein. In das 
Literaturverzeichnis wurden vor allem zusammen- 
fassende, grundlegende sowie leichter zugängliche 
Arbeiten aufgenommen. 


1. Phänotyp der Bakterienmutationen. 


Durch Mutationen können bei den Bakterien 
praktisch alle spezifischen Eigenarten verändert wer- 
den: Koloniemorphologie, -farbe und -größe, ferner 
der Übergang rauh—glatt mit all seinen Folgen, 
weiterhin Zellgröße, Virulenz, Resistenz gegen äußere 
Einwirkungen, insbesondere gegen Giftstoffe (Peni- 
zillin, Streptomyzin, Sulfonamide, Lost) sowie 
Bakteriophagen, Ultraviolett und Röntgenstrahlen, 
weiterhin Besonderheiten der Ernährungsansprüche, 
Abscheidung von Stoffwechselprodukten (z. B. Anti- 
biotika, Farbstoffe) usw. 

Von besonderer Wichtigkeit für die Bakterien- 
mutationsforschung sind die ,,biochemischen Muta- 
tionen“, bei denen die Fähigkeit zur Bildung eines 
bestimmten lebenswichtigen Stoffes ausgefallen ist, 
so daß die Mutante in bezug auf diesen heterotroph 
geworden ist, ihn also im Nährmedium vorfinden 
muß. Solche von den biochemischen Mutanten be- 
nötigten Stoffe sind z.B. Aminosäuren und Vitamine. 
Ähnlich wie bei Neurospora konnten Bakterien- 
stämme erzeugt werden [2], [3], deren jeder für ein 
bestimmtes Vitamin oder eine bestimmte Aminosäure 
oder Aminosäurenvorstufe heterotroph ist. Somit be- 
währt sich auch an den Bakterien die an jenem 
Pilz entwickelte Arbeitshypothese, daß jedes Gen ein 
bestimmtes Enzym steuert. Fällt durch Genmuta- 
tion das betreffende Enzym aus, so kann der von 
ihm katalytisch erzeugte Stoff nicht gebildet und 
muß daher der Zelle von außen zugeführt werden, 
damit sie wachsen kann. Die Analogie zwischen den 
biochemischen Genmutationen des bastardanalytisch 
auswertbaren Pilzes und den entsprechenden Bak- 
terienmutationen muß als ein Indizium für das Vor- 
handensein von Genen im Bakterium angesehen 
werden [3]. 


Für viele Genmutationen der höheren Organismen 
ist es charakteristisch, daß die phänischen Verände- 
rungen mehrere, scheinbar unabhängig voneinander 
bestehende, Charakteristika betreffen. Solche Pleio- 
tropie zeichnet auch häufig die Bakterienmutation 
aus. Zum Beispiel ist die mutative Phagenresistenz 
bei B. coli bisweilen mit Prolin- oder Tryptophan- 
abhängigkeit sowie einer veränderten Koloniebe- 
schaffenheit und verminderter Wuchsrate verbun- 
den [4]. Penizillinresistenz von Meningokokken er- 
gibt öfter zugleich größere Zellen und gelbstichige 
Kolonien. 

Hierher gehören wohl auch die sog. ,,Komplex- 
mutationen‘‘ [4], bei denen die Resistenz gegen mehrere 
Bakteriophagen zugleich in einem einzigen Mutations- 
schritt erreicht wird. Sie können nicht durch gleich- 
zeitige Mutationen mehrerer unabhängiger Gene ent- 
standen sein, da sie wesentlich häufiger auftreten 
als dem Produkt der Einzelmutationsraten der Gene 
entspricht, welche die Resistenz gegen einen Bakterio- 
phagen hervorrufen. Da sie sich von echten Mehr- 
fachmutationen phänotypisch nicht unterscheiden 
lassen, hat man an gleichzeitige Mutationen mehrerer 
benachbarter und sich mutativ beeinflussender Gene 
gedacht [4]. 

Mehrfachmutanten, also solche Stämme, die z. B. 
die Resistenz gegen mehrere Bakteriophagen durch 
unabhängige Mutationsschritte zur Resistenz gegen 
jeweils einen Phagenstamm erhalten haben, können 
erzeugt werden, indem man eine Mutante mit Re- 
sistenz gegen den Phagen 1 röntgenisiert, die dadurch 
erzeugte Mutation für Festigkeit gegen den Phagen 2 
ausliest, den nun gegen beide Phagen resistenten 
Stamm wiederum bestrahlt, die Resistenzmutanten 
für Phagen 3 ausliest usw. Auch für biochemische 
Defekte sind solche Mehrfachmutanten erzeugt worden. 

Die Erscheinung der Faktorenpolvmerie bzw. addi- 
tiven Genwirkung wurde z. B. beim Erwerb der Peni- 
zillinresistenz von Staphylokokkus beobachtet: Hier 
konnte durch Addition mehrerer Mutationsschritte 
der Resistenzgrad auf das Mehrfache desjenigen eines 
einfachen Mutationssehrittes gesteigert werden. Das 
Vorliegen von multipler Allelie ist bei der Unmög- 
lichkeit von Kreuzungen nicht sicher zu identifizieren. 
Gewisse Anhaltspunkte dafür liegen aber für die Farb- 
mutationen von B. prodigiosum vor [10]. Als weitere 
von der Genetik der höheren Organismen her bekannte 
Erscheinung bei Bakterien ist die Phänokopie bekannt. 
Zum Beispiel wird die S-Mutante von B. coli bei 20° 
zum R-Phän modifiziert. Auch die Ausbildung der 
dem w-Typ eigenen weißen Koloniefarbe beim r-Stamm 
(rot) von B. prodigiosum oberhalb 33° und unterhalb 
26° gehört wohl hierher. 

Die Feststellung des Prozentsatzes von Mutanten 
in einer Bakterienkultur erfordert je nach dessen 
Höhe verschiedene Methoden. Häufigere Mutanten 
können einfach auf Agarplatten mit Einzelkolonien 
ausgezählt werden. Hierzu ist notwendig, daß prak- 
tisch jede Kolonie aus einer Zelle erwächst und daß 
die Zellen gleiches Milieu zu ihrer Entwicklung 
besitzen. Daher ist die Ausspatelung auf der Agar- 
oberfläche dem Plattengußverfahren meist vorzu- 
ziehen, vor allem, wenn Mutanten für unterschied- 
liche Koloniegröße festgestellt werden sullen. 

Für die morphologisch nicht identifizierbaren bio- 
chemischen Mutanten wurde eine besondere Methode 
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verwendet [2]: Auf einen vollständigen, d. h. die ver- 
schiedensten Nähr- und Wirkstoffe enthaltenden Agar- 
boden gewachsene Kolonien werden auf sog. ,,Minimal- 
boden“, der außer Salzen nur z.B. einen Zucker als 
Kohlenstoffquelle enthält, übergeimpft sowie gleich- 
zeitig auf Minimalboden mit verschiedenen Wirkstoff- 
zusätzen. Die Mutantenkolonien wachsen dann nur 
auf Minimalboden mit demjenigen Wirkstoff, der ihren 
biochemischen Defekt kompensiert, auf allen übrigen 
Böden außer dem vollständigen jedoch nicht; der 
, prototrophe“, d.h. bezüglichWirkstoffen nicht hetero- 
trophe Ausgangsstamm wächst dagegen auf allen 
Böden. Will man die ‚Rückmutationen‘ zur Proto- 
trophie in einem wirkstoffheterotrophen Stamm be- 
stimmen, so braucht man nur die zu untersuchende 
Zellsuspension einerseits auf Minimalboden auszu- 
spateln (wo sich nur die rückmutierten prototrophen 
Zellen zu Kolonien entwickeln), andererseits auf voll- 
ständigem Boden zu kultivieren (wo sich alle Zellen 
als Kolonien auszählen lassen). Mit dieser Methode 
lassen sich auch sehr kleine Rückmutationsraten be- 
stimmen. 

Für seltene Mutationen geeignet ist auch die 
Mutantenselektion mittels Bakteriophagen. Dabei 
wird einer Suspension von phagen-anfälligen Bakterien 
der Bakteriophage im Überschuß zugesetzt und nach 
der Bakteriolyse die Suspension ausgeplattet. Es 
wachsen dann nur noch die lebend gebliebenen bak- 
teriophagenresistenten Zellen als zählbare Kolonien an. 

Als besonders aufschlußreich für den Zeitpunkt 
des Erscheinens der resistenten Zellen im Laufe der 
Koloniebildung hat sich das Aufsprühen des Bakterio- 
phagen auf die mit der Zellsuspension bespatelte 
Agarplatte zu einem bestimmten Zeitpunkt nach der 
Bespatelung bewährt [18]. Die Auslese von Mutanten 
mittels eines zelltötenden Agens ist grundsätzlich für 
viele Gifte, Strahlungen und sonstige Außenein- 
wirkungen möglich. Vorraussetzung ist dabei, daß 
durch die Mutationen die Resistenz um einen sehr 
großen Sprung hinaufgesetzt wird. Bei kontinuier- 
lich variabler Widerstandsfähigkeit lassen sich meist 
die Mutanten nur schwer von den Normalen ab- 
grenzen. 

2. Spontane Mutabilität. 


Ungewollte Veränderungen von Bakterien wurden 
schon seit langem beobachtet und beschrieben. Dabei 
wurde meist eine allmähliche, gleitende Umwandlung 
der Kultur festgestellt, wobei häufig eine Anpassung 
an irgendwelche veränderten Milieubedingungen ins 
Auge fiel. Dies führte zur Förderung lamarckistisch 
gerichteter Gedankengänge in der Bakteriologie und 
brachte diese in einen gewissen Gegensatz zu der 
darwinistisch gerichteten Genetik der höheren Orga- 
nismen. Die Folge davon war eine Scheu vor dem 
Gebrauch des Terminus ‚Mutation‘ in der Bakterio- 
logie, der ja eine sprunghafte und konstante Erb- 
änderung beinhaltet. Es wurde lieber der neutrale 
Ausdruck ‚Dissoziation‘ verwendet, die bakteriellen 
Umwandlungen eher unter der Perspektive der Dauer- 
modifikationen betrachtet als der Mutation einge- 
ordnet. 

Bei Beurteilung der Anwendbarkeit üblicher gene- 
tischer Denkschemen auch in der Mikrobiologie muß 
bedacht werden, daß fast immer das selbständige 
Zellindividuum nicht isoliert in allen seinen Eigen- 
schaften beobachtet werden kann sondern eine große 
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Masse von Individuen, in der die Einzelzelle völlig 
untergeht. Eigenschaften solcher Bakterienmassen, 
z. B. Oberflächenkolonien, sind immer die Resultante 
der Eigenschaften sehr vieler Zellindividuen. Einzelne 
oder wenige in der Masse vorhandene abweichende 
Zellen haben keinen Einfluß darauf. Nur wenn sie 
gegenüber den übrigen Individuen günstigere Selek- 
tionsbedingungen vorfinden, setzen sich ihre Nach- 
kommen in der weiterwachsenden Kulturmasse immer 
mehr durch und verändern dieselbe gleitend. 

Da die Häufigkeit von Mutationen normalerweise 
nur gering ist, werden mutierte Individuen in den 
relativ kleinen Populationen höherer Organismen 
immer als Ausnahmen registriert. Die vergleichsweise 
jedoch riesenhaften Populationen der Mikroben (eine 
Oberflächenkolonie von etwa 4 mm Durchmesser ent- 
hält etwa 10% bis 10% Zellindividuen!) bieten aber 
auch seltenen Mutationen (Rate 10°® und niedriger) 
die Möglichkeit in wenigstens einigen Exemplaren zu 
erscheinen. Eine Bakterienkultur stellt also wohl nie- 
mals eine genetisch reine Linie, sondern immer eine 
heterogene Population mit mehr oder minder vielen 
verschiedenartigen Mutanten dar. Praktisch alle in 
einem Mutationsschritt zu erreichenden Veränderungs- 
möglichkeiten werden hier auf kleinstem Raum 
ausgeschöpft und der Auslese durch das Milieu 
dargeboten. Daraus resultiert die zweckgerichtete 
Anpassung einer Bakterienkultur als Gesamtheit, 
durchaus im lamarckistischen Sinne, während das 
sie zusammensetzende Einzelindividuum der sprung- 
haften Mutation und Selektion im Sinne DARWINs unter- 
liegt. Die Diskontinuität der mutativen Veränderung 
und die genetische Konstanz der Einzelzelle offenbart 
sich erst einer Methode, die die Nachkommenschaften 
von Einzelzellen in größerer Zahl miteinander ver- 
gleicht, wobei jeder Einzellklon den Eigenschafts- 
komplex der nicht oder kaum sichtbaren Mutterzelle 
repräsentiert. 

Wie auch bei höheren Organismen sind die Muta- 
tionssprünge der Einzelzelle ungerichtet und nicht indu- 
ziert durch das Milieu, welches eine gerichtete, zweck- 
mäßige Anpassung nur der Gesamtpopulation bewirkt. 
Dies wurde durch die klassische statistisch-experi- 
mentelle Arbeit von LurIA und DELBRÜCK über die 
Bakteriophagen-Resistenz-Mutationen von B.coli ge- 
zeigt [5]: Falls die Phagenresistenz durch den Bak- 
teriophagen induziert wäre, so würde also jedes Bak- 
terium mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit bei 
Anwesenheit des Phagen resistent werden können. 
Es besteht aber auch die Möglichkeit, daß die Re- 
sistenz unabhängig vom Bakteriophagen, also ohne 
diesen, entsteht und nur von ihm die resistenten Zellen 
ausgelesen werden. In einer Kultur müßte dann 
also vor Phagenzusatz eine miehr oder weniger geringe 
Zahl resistenter Zellen schon enthalten sein. 

Teilt man eine Bouillonkultur phagenanfälliger 
Bakterien in viele kleine Subkulturen auf und setzt 
diesen dann Bakteriophagen zu, so müßte im ersten 
Falle in jeder Teilkultur ein gewisser Bruchteil resi- 
stenter Zellen induziert werden. Die mittlere Anzahl r 
solcher Zellen läßt sich bei der nachfolgenden Ausplat- 
tung zählen. Ihre Streuung in der Subkulturserie folgt 
einer Poissonverteilung und beträgt V- Im zweiten 
Falle würden aber die vorher resistentmutierten Zellen 
sich zufallsgemäß auf die Subkulturen verteilen und 
sich dort zu resistenten Klonen weiter vermehren. 
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Dadurch wiirde die Anzahl Resistenter je Subkultur 
sehr viel stärker schwanken als im ersten Falle. Die 
Experimente ergaben eine über hundertfach größere 
Varianz, als es der Poissonverteilung entspricht, und 
erwiesen somit die vom Phagen unabhängige, spontane 
Entstehung der Resistenz. Auf analoge Weise wurde 
durch DEMEREC [6] die spontane Entstehung der 
Penizillinresistenz von Staphylokokkus demonstriert. 

Wenn in einer Bakterienpopulation durch spontane 
Mutation neue Genotypen entstehen und dieselben 
durch die gegebenen Milieubedingungen schneller oder 
langsamer wachsen oder absterben als die normalen, 
so wird es im Laufe der Zeit unter Umständen zu 
einer Zunahme des Mutantenanteils kommen. Voraus- 
setzung dafür ist ein schnelleres Wachstum oder ein 
langsameres Absterben, d.h. also günstige Selektions- 
bedingungen, der Mutanten sowie eine merkliche 


der Mutation ist. Setzt man dort 9,< 1 und d. H<u, 
dann gilt 


(4) 


Dieser Fall ist verwirklicht, wenn man von einem 
reinen Stamm (also ohne Mutanten) ausgeht, z.B. 
bei Einzellkolonien. Der Anstieg des Mutanten- 
gehaltes vom Kulturbeginn bis zum Zeitpunkt, in 
dem (u—d)t » 0,2 ist (Näherung eX = 1 + x), wird 
gegeben durch 


(5) 


Bei einem gegeniiber der Mutationsrate nicht allzu 
groBen Selektionsvorteil wird also der Anfangsteil 
der Kurve etwa eine Gerade, deren Anstieg gleich der 


Mutationswahrscheinlichkeit u ist [10]. 
In der Fig. 1 sind die Kurven aufgezeich- 
net, welche den Mutantengehalt o bei an- 


fänglichen Reinkulturen (0, % 0) im Laufe 
der Zeit für verschiedene Selektionsvor- 
teile, gemessen im Verhältnis d/u = S, 


beschreiben. Daraus ist abzulesen, bis zu 
welchen Mutantengehalten die anfängliche 


Linearität gilt und also zur Bestimmung 
der Mutationswahrscheinlichkeit u verwen- 
det werden kann. Ist bei einer experi- 


mentell gefundenen Kurve die Konkavität 
groß, so läßt sich durch Darüberzeichnen 
mehrerer o-Kurven mit verschiedenem S 
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Fig. 1. Entwicklung des Mutantengehaltes in einer ursprünglichen Reinkultur bei 
verschiedenem Selektionsvorteil S der entstehenden Mutanten. 


Mutationsrate. Die Höhe dieser Mutationsrate kann 
im allgemeinen nur bestimmt werden, wenn der 
Selektionsvorteil der Mutanten bekannt ist. Bezeich- 
nen wir mit u die Mutationsrate (Mutationen je Zeit- 
einheit und Zelle), mit v die Wachstums- bzw. Sterbe- 
geschwindigkeit der Nichtmutierten und w die der 
Mutierten, so nimmt die Anzahl A nichtmutierter 
Zellen nach dA/di =vA —uA zu, die Anzahl M 
Mutierter nach dM/di = wM + yA. Die Integration 
ergibt dann für den Mutantenbruchteil 


M 


(d—u)t 
@ 
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Dabei ist d = v —w, also die den Selektionsvorteil 
messende Wachstums- bzw. Sterbedifferenz zwischen 
beiden Phanotypen. d ist positiv, wenn die Mutanten 
benachteiligt, und negativ, wenn sie geférdert sind. 
0, ist der Mutantengehalt bei Zeitbeginn ¢ = 0. Be- 
steht keine Selektion des einen Genotyps, also d = 0, 
dann wird 


e=1— (1 (2) 


was einer Eintrefferfunktion entspricht. Findet da- 
gegen keine Mutation statt sondern nur Selektion, 
also « =0, so wird 


1 
Der 


1+ oft 
20 
Diese Kurve ist im Anfangsteil nach oben konkav. 
Auch Formel (1) ergibt um so stärker konkave 
Kurven, je größer die Rolle der Selektion gegenüber 


(3) 


außer der Mutationskonstanten u auch 
die Selektionskonstante S bestimmen. 
Den quantitativen Ablauf der Entwick- 
lung des Mutantengehalts für andere 
spezielle Fälle (z.B. bei Hin- und Rückmutation) 
untersuchte mathematisch SHAPIRO [8]. 


Eine andere Möglichkeit zur Bestimmung von 
Mutationsraten unter Ausschaltung des Selektions- 
einflusses bietet die Null-Kulturenmethode [5], [7]. 
Bei ihr stellt man eine Anzahl € gleichgroßer Kulturen 
her und bestimmt die Anzahl C, derjenigen Kulturen, 
welche keinerlei Mutanten enthalten. Ist N, die An- 
zahl der Zellen je Kultur nach der Entwicklungs- 
2,30 
tN, 
(log C —log Cy). Ist der Mutantengehalt o, und die 
Zellzahl N, in den Impfmassen für die Serienkulturen 
relativ groß, so müssen sie durch die Formel 


zeit t, so ergibt sich die Mutationsrate zu u 


[log (C — log Co] 


beriicksichtigt werden. 


Die von amerikanischen Autoren öfter angewandte 
Bestimmung der Mutationsrate aus der mittleren 
Anzahl r Mutanten je Serienkultur [5], [7], [17], nach 

uN; N; 
generation ergibt, ist nur exakt anwendbar, wenn 
Selektion keine Rolle spielt. 


Die experimentell bestimmten Mutationsraten bei 
Bakterien variieren in einem weiten Bereich, was ja 
auch für die Mutationen der höheren Organismen 
gilt. Für die Resistenzmutationen gegen verschiedene 
Bakteriophagen ergaben sich bei B. coli Werte von 


, wobei sich z. in Mutationen je Zell- 


u 
— 
| 
| 


Heft 11 
1950 (Jg. 37) 


REINHARD W. KarpLan: Mutationsforschung an Bakterien. 


253 


etwa 3 40°® — 7 Mutationen je Zellgeneratio- 
nen [5], [7], für UV-Resistenzmutationen etwa 10°, 
penizillinfeste Staphylokokken entstanden etwa 10-7 
je Zellgeneration [6], sulfathiazolfeste etwa 10°°. Die 
Rückmutation einer histidinabhängigen Mutante von 
B. coli zur Prototrophie geschah 5 - 10°® je Gene- 
ration [13]. Die oben erwähnten Komplexmutationen 
gegen mehrere Phagen traten demgegenüber selten 
(101) auf. 

Bisweilen finden auch sehr viel häufiger, als diesen 
„Normal‘“werten entspricht, Mutationen statt, was 
etwa den mutablen Genen höherer Organismen analog 
erscheint. Der Übergang von der R- zur S-Form bei 
Salmonella aertryke geschah mit einer Rate von 
4,610”? je Generation oder 0,14 je Tag [8]. Ein 
B. prodigiosum-Stamm mutierte von rosa nach 
dunkelrot mit einer Rate von 0,167 je Tag und um- 
gekehrt von dunkelrot nach rosa mit 0,0052 je Tag [8], 
[9], wobei wachsende Zellen untersucht wurden. Ein 
anderer Stamm, dessen Mutabilität bei ruhenden 
Zellen (ausgewachsene Oberflächenkolonien) unter- 
sucht wurde [10], ergab für den Übergang ‚‚rot‘‘ nach 
„weiß‘‘ mehrere stabile Linien mit den Mutations- 
raten 2103 bis 5 - 10°? je Tag und für den Uber- 
gang ‚weiß‘ nach ‚rot‘ gleichfalls mehrere Linien 
mit den Raten 4 - 10°? bis 1,5 - 1074 je Tag. 

Daß die Mutationswahrscheinlichkeit eine Kon- 
stante darstellt, also jede Zelle mit der gleichen Chance 
mutiert und der Mutationsprozeß eine quasimono- 
molekulare Reaktion darstellt, geht aus den Ver- 
suchen über die zeitliche Entwicklung des Mutanten- 
gehaltes bei B. prodigiosum hervor. Sowohl die 
Untersuchungen BuNTINGs [9] an wachsenden, wie 
auch die davon unabhängigen Versuche KAPLANs [10] 
an ruhenden Zellen ergaben Eintrefferfunktionen für 
die zeitliche Zunahme des Mutantenprozentsatzes. 
Selektionsprozesse traten hier erst zu späten Zeit- 
punkten in Erscheinung. Fig.2 zeigt die spontane Mu- 
tantenentstehung nach der Eintrefferfunktion deutlich. 

Die Zellentwicklungsphase, die während der Muta- 
tionen entstehen kann, kann sowohl die Phase des loga- 
rithmischen Wachstums als auch die Ruhephase der 
Bakterienzelle sein. Phagenresistenzmutationen bei 
B. coli entstehen anscheinend nur in der Wachstums- 
phase, dagegen nicht nachweisbar während der Zell- 
ruhe [5]. Die Farbmutationen von B. prodigiosum 
dagegen finden sowohl in der wachsenden [9] wie 
auch in der ruhenden [10] Zelle statt. Weitere Ana- 
lysen zu dieser Frage erscheinen im Hinblick auf die 
spontanen Mutationen in ruhenden Zellen höherer 
Organismen, wo sie gleichfalls unabhängig von der 
Zellteilung stattfinden, von Bedeutung. Mutationen 
. ruhender Zellen können wohl nicht durch ‚Fehler‘ 
bei der Gensynthese zustande kommen, sondern 
dürften Reaktionen des ,,ruhenden‘‘ Genes darstellen, 
die wohl auf überschwellige Wärmeschwingungen der 
Genmolekel zurückgehen. 

Von Wichtigkeit für die Deutung des Mutations- 
prozesses als monomolekulare Reaktion der Genmole- 
kel ist die Untersuchung der Temperaturabhängig- 
keit. Hierzu eignete sich wiederum B. prodigiosum 
wegen des Zurücktretens der Mutantenselektion [10], 
[11]. Wenn die Mutation eine Umlagerungsreaktion 
des Gens durch überschwellige Wärmeagitation dar- 
stellt, so muß die Mutationsrate der ARRHENIUSschen 
Formel u = Ce-V!*T folgen, in welcher C eine von 


der Aktivierungsentropie abhängige Konstante, U die 
Aktivierungsenergie des Mutationsschrittes, k die 
BoLTzmAann-Konstante 0,86 10"eV grad“, und T 
die absolute Temperatur bedeutet. Eine Temperatur- 
senkung in den Versuchen ergab tatsächlich eine 
Senkung der Mutationswahrscheinlichkeit u,.wie das 
Beispiel Fig. 2 zeigt. Die daraus errechnete Akti- 
vierungsenergie beträgt für den Mutationsschritt 
1, > w „(rot‘ nach „weiß‘‘) 0,58 eV, für w, > r sowie 
w, —r (zwei verschiedene Linien ‚‚weiß‘‘ nach „rot‘‘) 
0,53 bzw. 0,59 eV, für dr, > dw (,,dunkelrot nach 
»rosa‘‘) 0,91 eV [11]. Die Logarithmen von C, die 
sich mit diesen Aktivierungsenergien aus den abso- 
luten Mutationsraten berechnen lassen, betragen 7,9, 
7,8, 8,6 bzw. 13,0. Vergleicht man hiermit die Ergeb- 
nisse für verschiedene Drosophilagene [12] — für 
bb > + ist U = 0,95 eV und log C = 11,2 und für 
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Fig. 2. Zeit- und Temperaturabhängigkeit der spontanen Mutation 
r>w von B. prodigiosum (nach KarLAn, 1947, verändert). 


die Mutation eines einzelnen Letalgens im X-Chromo- 
som U =1,35 eV, log C=145 —, so passen diese 
Werte gut zu der Annahme, daß es sich bei den 
Prodigiosumfarbänderungen um Mutationen eines 
einzigen mutablen Genes handelt. Vom reaktions- 
kinetischen Standpunkt aus könnte wichtig sein, daß 
sich bei Eintragung aller dieser Werte in ein Netz 
mit den Koordinaten log C und U etwa eine Gerade 
ergibt [10]. 

Die Temperaturabhängigkeit von Farbumwand- 
lungen bei Ph. stewartii wurde für verschiedene 
Mutantengruppen von LINCOLN untersucht [17], und 
zwar bei einem stabileren hellgelben und einem 
etwas häufiger mutierenden dunkelgelben Stamm. 
Die Mutationsraten lagen etwa zwischen 1,2 - 10-7 
und 383-140”? je Zellgeneration. Der Temperatur- 
quotient für 10° betrug innerhalb physiologisch nor- 
maler Temperaturen beim hellen Stamm 2,5, beim 
dunklen 5,0. Dies würde Aktivierungsenergien von 0,7 
und 1,2eV entsprechen; im Gegensatz zu Prodigiosum 
wäre diese also beim stabilen Phytomonasstamm 
niedriger als beim weniger stabilen. Vielleicht liegt 
dies daran, daß hier eine ‚Sammelmutationsrate‘, 
an deren Entstehung also viele verschiedene Gene 
mitwirken, untersucht wurde. Die Temperaturab- 
hängigkeit bei einzelnen Mutantentypen folgte zum 
Teil dem van T’Horrschen Gesetz, zum Teil war 
der Temperatureinfluß verschwindend gering, zum 
Teil stieg die Mutabilität bei höheren Temperaturen 
sehr steil an. Die Bestimmung der Mutationsrate _ 
geschah hier aus der mittleren Zahl Mutanten je 
Subkultur (s. oben); der Einfluß der Selektion wird 
erst bei älteren Kulturen erheblich. Für die weitere 
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Klärung der mit der spontanen Mutabilität zusammen- 
hängenden Probleme wären eingehende biophysikali- 
sche Analysen der Temperatur- und Zeitabhängig- 
keit auch bei anderen Organismen, nicht nur Bakterien 
sondern z. B. auch Pilzen, sehr notwendig. 
(Fortsetzung folgt.) 
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Strukturprobleme am roten Blutkörperchen. 
Von F. Jung. 
(Fortsetzung.) 


III. Der Blutkörperchenschatten. 


Als Blutkörperchenschatten wird der nach der Hämo- 
lyse isolierbare Rest des Erythrozyten bezeichnet. Die 
ebenfalls üblichen Benennungen Stroma bzw. Hülle oder 
Membran sind nicht unverbindlich, denn sie enthalten 
eine Hypothese über die Struktur des Hämolyserestes. 
Die alte Diskussion, ob dieser Hämolyserest im wesent- 
lichen ein schwamm- oder ein ballonhüllenähnliches 
Gebilde vorstellt, ist durch die schönen elektronen- 
optischen Untersuchungen von WOLPERS [17], LINDE- 
MANN [15] und Zwickau [18] einwandfrei entschieden. 
Eine Figur von WoLpers ist infolge eines Risses in 
der Membran besonders instruktiv, der Hüllencharak- 
ter des Gebildes ist unverkennbar. Die seit 1865 durch 
BıpLoo vertretene Ansicht dürfte sich damit entgegen 
den seit ROLLET; 1862 geäußerten Bedenken zugunsten 
einer Schwammstruktur endgültig durchgesetzt haben 
[17]. Über den Feinbau dieser Hülle gehen aber die 
Ansichten heute noch außerordentlich auseinander, indem 
z.B. einerseits die Ansicht vertreten wird, sie sei ein 
Mosaik ihrer verschiedenen Bestandteile (WoLPERs [17], 
BecHorp [19], Monp und HorrMann [20], NATAN- 
SOHN [21] u. a.) und andererseits ein Schichtbau ihrer 
Oberfläche angenommen wird (ScHMITT, BEAR und 
PonDER [22], BUNGENBERG DE JONG [23], ScumipT [24], 
Jung [25]). Für beide Ansichten lassen sich zahlreiche 
Argumente vorbringen, interessanterweise neigt PONDER 
in jüngster Zeit einem gewissen Kompromiß beider An- 
schauungen zu. 

a) Schon die Angaben über die Dicke dieser Hülle 
differieren ganz außerordentlich (vgl. Tabelle 2). 

Die Messungen von FRICKE, DANIELLI und CURTIS 
[27] dürften sich auf eine besondere Schicht erstrecken, 
welche aus einem Nichtleiter besteht (Lipoid). Die Beob- 
achtungen von SCHMITT und WAUGH wie WOLPERS be- 
ziehen sich auf eine lichtoptisch bzw. elektronenoptisch 
abzugrenzende Hülle und Serirritz hinwiederum be- 
kommt ein mechanisch isolierbares Substrat zu fassen 
(abgesehen davon, daß er an einem ganz anderen Objekt 
arbeitet). Man kann meiner Ansicht nach bereits diese 
Differenzen als einen gewissen Hinweis auf einen Schich- 
tenaufbau auswerten. 

Eine zweite Annäherung an den Feinbau erlaubt 
die chemische Analyse der Schattenkomponenten. Gor- 
TER und GRENDEL [32] haben schon vor vielen Jahren 
festgestellt, daß die aus der Zelle extrahierbaren Lipoide 
eben ausreichen, um ein Gebiet von der doppelten Ober- 
fläche der Zelle mit einer bimolekularen Schicht zu 
bedecken, ein sehr eindrucksvoller Befund, da solche 
Lipoide ja zur Bildung bimolekularer Schichten neigen. 
Für die Lokalisation der Lipoide ist vielleicht noch 
von Bedeutung, daß der Gehalt der nativen Zelle nur 
10% höher ist als der des Schattens, obwohl der letztere 
nur einige Prozent der Masse der Gesamtzelle darstellt. 


Bei Annahme einer Dichte von 0,85 läßt sich aus diesen 
Lipoiden gerade eine Oberflächenschicht von 31 A Dicke 
herstellen (PONDER), was bei einem Vergleich mit der 
FrickEschen Membrandickenbestimmung eine auffallende 
Übereinstimmung ergibt. 

Die 780 x 10°22 mg Eiweiß des menschlichen Blut- 
körperchenschattens würden bei Annahme einer Dichte 
von 1,3 eine etwa 37 A dicke Schicht ergeben (PONDER). 
Eine solche Rechnung setzt aber eine ganz unwahr- 
scheinliche Art der Packung dieser Eiweißmolekeln 
voraus. Das Protein des Stromas ist nämlich eingehend 
von BÖHM untersucht und als ein Faserprotein charak- 
terisiert worden, welches Gele bilden kann und Strömungs- 
doppelbrechung zeigt. Es hat einen ziemlich hohen 
Schwefelgehalt und dürfte sich in seinen Eigenschaften 
zwischen das Keratin und Kollagen einordnen. In 
den letzten Jahren ist neben dem eigentlichen Stroma- 
tin ein zweites Protein ‚‚Elinin‘‘ im Blutkörperchen- 
schatten aufgefunden worden. Diese Proteine würden 
tatsächlich an sich dazu ausreichen, um das ganze 
Innere der Zelle mit einem räumlichen Fachwerk von 
einer gewissen Formbeständigkeit zu erfüllen und gleich- 
zeitig noch genügend Material liefern, um eine Membran 


Tabelle 2. Dicke der Blutkörperchenhülle. 


| Dicke | 
in mp. | Methode und Objekt 


Autor 


a) Messungen und Schätzungen am Objekt. 


FRICKE u.a. 1925 [27] 3,3 | Wechselstromwiderstand von Zell- 
suspensionen. 

Elektronenoptisches Bild nicht- 
hämolysierter osmiumfixierter 
Säugererythrozyten. 


WOLPERSs, 1941 [14] 15 


WoLPeErs und Zwik- 


KAU, 1942 [18] . . | 20—30 | Osmiumfixierte isolierte Zellmem- 
bran. 

WauGu und SCHMITT, 

41940 [38]: in 23 Leptoskopische Messung an Ka- 
ninchenzellen. 

LEPESCHKIN, 1927 [29] 500 Schätzung bei Dunkelfeldbeob- 
achtung. 

SEIFRITZ, 1927 [30] 700 Schätzung an der ,,abgezogenen 
Haut eines Froscherythro- 
zyten‘“. 

b) Berechnungen bzw. Schätzungen an Hand der analytischen 
Komponenten. 
Bönum, 1935 [31] . . 19 | Eigenschaften des Stromaeiweißes 
WINKLER und Bun- | 
GENBERG DE JONG, 
1940 [23] . . . . 15 A. Lipoidschicht 2,4 


| B. polare Gruppen 1,0 
, C. Stromatin 12,0 
PonpER, 1948 [6]. . 13 | A. Deckschicht 0,2 (Antisphering 
| protein) 
| B. Lipoide 4,0 
| C. Protein 4,0 
Schichten des Ponperschen Mo- 
dells liegen nicht dicht aufein- 
| ander. 
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aus Fadenmizellen aufzubauen (BÖHM [31]), deren Dicke 
beliebig, wäre. 

b) Über die gegenseitige Anordnung der Komponen- 
ten gibt zunächst die polarisationsoptische Untersuchung 
der Hüllen oder der intakten Blutzellen einen gewissen 
Aufschluß; es müssen in der Hülle zwei Komponenten 
enthalten sein, deren eine mit der langen Achse ihrer 
Molekeln tangential angeordnet ist (wahrscheinlich das 
Protein) und deren andere sich radial einstellt (wahr- 
scheinlich die Lipoide mit ihren Fettsäureketten). Diese 
Angaben von ScHMITT, BEAR und PoNDER [22] für den 
Schatten werden von SCHMIDT [24] fiir den intakten 
Erythrozyten im wesentlichen bestätigt. 

Weiteres läßt sich aus zahlreichen physiologischen 
Versuchen an den Zellen entnehmen. Die alten und 
wohl auch heute noch diskutierten, verschiedenen Perme- 
abilitätstheorien führen zur Annahme einer mosaik- 
artigen Anordnung der Lipoide und Eiweißkörper in 
der Zellgrenzschicht: die Lipoidtheorie bzw. die Tat- 
sache des leichten Permeierens von lipoidlöslichen Stoffen 
ins Zellinnere fordert nämlich eine Belegung der Ober- 
fläche aus Lipoiden (COLLANDER, DANIELLI u. a.); andere 
Permeationsmethoden machen das Vorkommen von 
ultrafilterähnlichen Strukturen an der Oberfläche mit 
geladenen und ungeladenen Poren wahrscheinlich, solche 
sind aber besonders bei einer Oberfläche aus Eiweiß- 
körpern denkbar (Membrantheorie von K. H. MEYER 
und T. TEORELL). Beide Bedingungen — das Molekel- 
siebprinzip und die Lipoidlöslichkeitsregel — sind auch 
bei Permeabilitätsstudien am roten Blutkörperchen er- 
füllt (ausführliche Diskussion bei WILBRANDT [33]). Die 
Schwierigkeit wird am einfachsten dadurch umgangen, 
daß man beiden Komponenten einen Anteil an der 
äußeren Oberfläche zuweist, womit sich eine Mosaik- 
struktur ergibt (NATANSOHN [21], Monp und Horr- 
MANN [20] wie andere). Demgegenüber macht DANIELLI 
[34] geltend, daß solche gemischten Strukturen eine 
sehr geringe Stabilität besitzen und er entwickelt daher 
ein Membranmodell nach dem Schichtenprinzip, das 
ebenfalls beide Eigenschaften nebeneinander besitzt. Auf 
Grund einer umfassenden Studie kommen auch WINKLER 
und BUNGENBERG DE JONG zu einem Membranmodell, 
welches beiden Permeabilitätstheorien gerecht werden 
soll, aber ein ausgesprochenes Schichtensystem dar- 
stellt. Wesentlich an den Einwänden dieser Autoren 
scheint mir zu sein, daß sich die Permeabilitätseigen- 
schaften der Membran sowohl mit einer Mosaikstruktur 
wie mit einer Schichtstruktur deuten lassen und von 
Permeabilitätsvorstellungen aus daher keine entschei- 
denden Argumente beigetragen werden können. 

WINKLER und BUNGENBERG DE JONG [23] fassen 
in einer Studie eine größere Reihe von Argumenten 
zugunsten des Schichtenaufbaues zusammen; ebenso 
geht auch PonDer [6] vor. Für die äußere Bedeckung 
der nichtsensibilisierten roten Blutzelle mit einer Lipoid- 
schicht sprechen unter anderem folgende Punkte: 

1 An Öl-Wassergrenzflächen besitzen Blutzellen die 
Neigung, sich gegen die Ölphase hin zu verschieben. 
Ihre Oberfläche trägt somit lipophile Gruppen (Mupp 
und Mupp [35]). 

2. Der isoelektrische Punkt der roten Blutzellen liegt 
etwa bei 2, das ist unverträglich mit einer Proteinober- 
fläche (isoelektrischer Punkt des Stromatins: 4,7) und 
fügt sich gut zu der Annahme einer Oberflächenschicht 
aus Phospholipoiden. 

3. Die Zahl der negativen Gruppen an der Ober- 
fläche einer roten Blutzelle stimmt ziemlich genau mit 
der Zahl von Phosphorsäuregruppen in den gesamten 
Phospholipoiden der Zelle überein (WINKLER und BUNGEN- 
BERG DE JONG [23]). 

Es ist also wahrscheinlich, daß die Oberflächen- 
schicht des roten Blutkörperchens ein Lipoidfilm ist. 
Einzelheiten seiner Zusammensetzung bleiben offen, so 
z.B. ob er eine bimolekulare Schicht darstellt (wie es 
PoNDER annimmt) oder ob er monomolekular aufgebaut 
ist (wie es das DE JonGsche Modell vorsieht). 

Über die Struktur der darunter liegenden Stromatin- 
schicht gehen die Meinungen ebenfalls auseinander. Die 
von DE JonG vertretene Auffassung einer radikalen 
Ausrichtung der Stromatinmolekeln unter dem polari- 
sierenden Einfluß der Phospholipoide steht im Gegen- 
satz zu den polarisationsoptischen Ergebnissen. Die 


Ponpersche Annahme einer tangentialen Anordnung ist 
wesentlich plausibler. Immerhin nimmt auch PonDER 
an, daß diese Stromatinmolekeln in wohlgeordneten 
Bündeln eingebaut sind, was auf Grund der elastischen 
Eigenschaften der Zellmembran (E. Harvey [36]) nicht 
sehr wahrscheinlich ist. Die von FREY-WyssLing [37] 
vertretene Auffassung eines dreidimensionalen Gewebes 
von Proteinketten scheint mir wesentlich mehr ein- 
leuchtend. In der schematischen Fig. 5 sind die von 
WINKLER und BUNGENBERG DE JONG wie von PONDER 
vertretenen Membranstrukturen wiedergegeben. Es sei 
betont, daß beide Autoren diese Schemata unter Vor- 
behalt publizieren. Interessant und zunächst einleuch- 
tend ist das Verfahren, mit welchem PONDER versucht, 
die Schwierigkeiten zwischen Mosaik- und Schichtvor- 
stellung zu umgehen. Seine Annahme eines alternieren- 
den Baues scheint mir aber durch Befunde nicht gestützt. 


a) 
am 
b) 


Fig. 5a u. b. a Membranmodell von PonpeEr (vereinfacht). b Mem- 
branmodell von BUNGENBERG DE JONG (vereinfacht). Beide Modelle 
sind in der Figur erheblich vereinfacht, insbesondere ist beim 
Ponperschen Modell die im Einzelnen durchdachte gegenseitige 
Anordnung der Lipoide (Cephalin, Lezithin und Cholesterin) weg- 
gelassen, ebenso entfiel beim BUNGENBERG DE JonGschen Modell 
die detaillierte Beschreibung der äußeren zwei Schichten (Lipoid- 
schicht und polare Schicht). Die Bedeutung der Molekülsymbole 
dürfte den Bezeichnungen im Schema selbst zu entnehmen sein. 


c) Alle bisher entwickelten Strukturvorstellungen 
entbehren einer anschaulichen Grundlage, sie sind rein 
deduktiv aus dem Verhalten der Zellen unter verschie- 
denen Bedingungen gewonnen. Die inzwischen ge- 
wonnenen elektronenoptischen Befunde vermögen nun 
wesentlich anschaulichere und konkretere Bilder zu 
liefern. 

Die Auseinandersetzung zwischen Mosaik- und 
Schichtverstellung wurde zunächst durch die Ergebnisse 
von WOLPERrs [17] zugunsten der Mosaikstruktur ver- 
schoben. Bei Behandlung von Membranen mit Lipoid- 
lösungsmitteln traten in der vorher glatten Fläche ,,in 
recht gleichmäßigen Abständen viele, etwa gleich große 
die ganze Membrandicke durchsetzende Substanzdefekte“‘ 
auf. Die entstandenen Lücken hatten einen Durch- 
messer von etwa 50 mu, zwischen ihnen verspannte sich 
ein Gerüstwerk aus langfädigen Eiweißmizellen, dessen 
durchschnittliche Dicke etwa 15 mu betrug. Dem Gerüst 
wird die mechanische Funktion der Membran, den 
Lipoiden die Regulation eines Teiles der Permeabilitäts- 
vorgänge zugewiesen. Diese von WOLPERS anschaulich 
gemachte Struktur entspricht etwa einem von FREY- 
WyssLinG [37] für die Plasmagrenzfläche vertretenen 
Bild. Auch ein Teil meiner eigenen Befunde kann als 
Stütze dieser Anschauung gelten, so wird durch Be- 
handlung mit Bleisalzen an Membranen mitunter eine 
feine Strukturierung aufgedeckt, welche als Positivbild 
dem Worpersschen Extraktionsversuch gegenüber ge- 
stellt werden könnte [38]. Das Blei lagert sich vielleicht 
bevorzugt an die Stellen der Membran an, an welchen 
viel Phosphorsäure bzw. die Phospholipoide liegen. Es 
wäre in diesem Sinn ein echter Elektronenfarbstoff. 
Auch die in Fig. 1a dargestellte Membran besitzt feine 
Poren, welche allerdings bei der Wiedergabe nicht heraus- 
kommen. — Nun sind aber die ,,Poren‘‘ nach Gallen- 
säurebehandlung wie die Fleckchen nach Bleisalzbehand- 
lung mit etwa 10 bis 20 mu Durchmesser deutlich kleiner 
als die WoLpersschen Substanzdefekte. Die in Fig. 1b 
veränderte Membran weist dagegen ,,Poren‘‘ von einem 
Durchmesser zwischen 20 und 200 mu auf, die sicher 
Artefakte sind. Diese Feststellung macht bei der Deutung 
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des Befundes von WoLrErs mißtrauisch. Es besteht 
durchaus die Möglichkeit, daß das Lipoidlösungsmittel 
die Struktur der feinen Membran artifiziell verändert 
hat. Lipoidlösungsmittel wie Äther, Chloroform, Azeton 
usw. sind ja keineswegs gegen Eiweiß neutral. Damit 
würde das WorrErssche Argument für eine Mosaik- 
struktur entfallen, mindestens zweifelhaft werden. — 
WOLPERS schneidet noch die Frage an, ob der Hämo- 
lyseprozeß von Einfluß auf die Feinstruktur der Mem- 
bran sein könnte. Tatsächlich verlangt die Hämo- 
globindurchlässigkeit der Membran übermikroskopisch 


a 


oder auch Schizozytose bezeichneter Prozeß, mit dem 
sich in letzter Zeit auch PonDeEr beschäftigt hat. Wir 
haben nun zunächst festgestellt, daß die Fragmentations- 
temperatur (d.h. die Temperatur, bei welcher das 
Phänomen erstmalig auftritt) für die Erythrozyten ver- 
schiedener Tiere (Katze, Hund, Ratte, Kaninchen, 
Mensch, Schaf, Ziege) und in verschiedenen Medien 
(Tyrodelösung, Kochsalz, CaCl,-, KCl-, Glukoselösung) 
immer bei derselben Temperatur auftritt, und zwar etwas 
unterhalb 49° (F. Jung und L. WIRTH, unveröffentlicht). 
Er läßt sich in seinen einzelnen Phasen elektronen- 


f 


Cc 


Fig. 6a—c. Formveränderungen (Schizozytose) der Erythrozyten bei Erhitzen auf Temperaturen über 49°. a Beginn (871/A 48). b Bildung 
von Blutfäden (875/A 48). c Endstadium (889/A 48, etwas geringere Vergrößerung). 


sichtbare Poren am Hämolyserest: PONDER [6] hat 
nämlich gezeigt, daß bei \Wasserhämolyse der Prozeß 
des ,,fadings‘‘, d.h. des Verblassens der roten Blutzelle 
im Augenblick des Undichtwerdens so schnell vor sich 
geht, daß ein erhebliches Diffusionshindernis für den 
Farbstoff nicht vorhanden sein kann. Die Poren, durch 
welche der Farbstoff entweicht, müssen somit (vgl. oben) 
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Fig. 7. Hämolyseversuche bei verschiedenen Temperaturen. Die 
durch Pfeile bezeichnete Temperatur von 49° stellt keinen aus- 
gezeichneten Punkt der osmotischen Hämolysekurven, also auch 
nicht der Ionenpermeabilität, dar (nach WiLBRANDT [39] 
und Jung [26]). 


einen größeren Durchmesser besitzen als 75Ä bzw. 
7,5mu. Es ist also durchaus denkbar, daß die auf 
meinen Bildern nach Gallensäurebehandlung sichtbaren 
Poren mit 10 bis 20 my. Durchmesser die Austrittstellen 
des Farbstoffes sind. Das würde aber dann wiederum 
bedeuten, daß an diesen Stellen keine Lipoidplatten 
gelegen haben können, denn solche bleiben ja bei der 
osmotischen Hämolyse liegen. Hier stehen somit noch 
einige Fragen offen. 

Weitere eigene Beobachtungen führten uns zur 
elektronenoptischen Darstellung zweier verschiedener 
Komponenten der Erythrozytenmembran, denen wir ver- 
schiedene Funktionen zuweisen konnten. Ausgangspunkt 
für diese Untersuchung waren elektronenoptische Beob- 
achtungen an erwärmten Blutzellen. Bekanntlich tritt 
bei über 50° erhitzten Blutzellen Ausläuferbildung und 
Abspaltung kleiner Kügelchen auf, ein als Fragmentation 


optisch verfolgen, wenn man ihn durch Osmiumsäure- 
fixation unterbricht. Fig. 6 gibt verschiedene Phasen 
des Prozesses wieder. 

Folgende Punkte scheinen uns nun bemerkenswert: 

1. Bei dieser Fragmentation schnüren sich nicht nur 
Fädchen und Kügelchen von der Zelle ab, sondern diese 
selbst nimmt Kugelform an. Diese Kugelform ist nach 
Abkühlen nicht mehr reversibel. Auch nach Hämolyse 
kehrt die veränderte Zelle — anders wie Sphärozyten 
durch osmotische Schwellung — nicht mehr zur Scheiben- 
form zurück. 

2. Die abgeschnürten Fragmente, Tröpfchen und 
Fädchen sind hämoglobinhaltig, wie mit der Benzidin- 
reaktion im Ausstrich nachgewiesen werden kann und 
aus der großen elektronenoptischen Dichte vermutet 
werden darf. 

3. Diese Fragmentation ist nicht nur bei der er- 
haltenen Blutzelle nachweisbar, sondern sie findet in 
genau derselben Art und Weise an Schatten statt, welche 
durch Wasser- oder Gefrierhämolyse gewonnen wurden. 
Ein bei der Hämolyse verändertes Substrat kann somit 
nicht der Träger des Phänomens sein. In Sonderheit 
spielt das Hämoglobin keine Rolle. Die abgeschnürten 
Fäden und Kügelchen sind bei dieser Versuchsanordnung 
natürlich farblos. 

4. Die Fragmentation ist ohne Einfluß auf die 
Permeabilitätseigenschaften der Zelle: Bei 49° ändert 
sich weder die osmotische Resistenz noch die Permeabili- 
tät für verschiedene Jonen sprunghaft. Die Fig. 7 ent- 
hält je einen Hämolyseversuch von WILBRANDT [39] 
bzw. von mir [40], welche unter etwas verschiedenen 
Versuchsbedingungen durchgeführt wurden und diese 
Unabhängigkeit eindeutig demonstrieren. Die Fragmen- 
tation darf somit keine Veränderung an dem Substrat 
der Zelle sein, welches für die Permeabilität verantwort- 
lich ist. Es kann lediglich eine formbestimmende Kompo- 
nente durch das Erwärmen geschädigt worden sein. 

Das übermikroskopische Bild zeigt nun, daß bei 
dem Erhitzen der Zellen auf 49° ein Bestandteil der 
Schatten zerstört wird und in ein grobmaschiges Koagulat 
umgewandelt wird (Fig. 8). Ein zweiter Bestandteil des 
Schattens, ein sehr zartes, mitunter kaum sichtbares 
Häutchen bleibt erhalten. Die abgeschnürten Fädchen 
werden nur von diesem Häutchen umgeben. (Bilder 
dieses Häutchens sind schon früher gegeben worden.) 
Auch bei Anwendung bestimmter Sublimatkonzentratio- 
nen kann es unter Umständen vom Rest der Membran 
isoliert werden (Fig. 8b). — Werden Membranen mittels 


Heft 11 
1950 (Jg. 37) 


Berichte. 


257 


Gallensäure (Desoxycholsäure) behandelt oder werden 
Zellen damit hämolysiert und die Membran isoliert, so 
hat das Restgebilde — der Schatten — beim Erhitzen 
auf 49° die Fähigkeit zur Fragmentation nicht mehr 
(Fig. 1b). Werden diese Membranen vor und nach dem 
Erwärmen elektronenoptisch studiert, so zeigt sich, daß 
zwar das Substrat noch vorhanden ist, welches bei 49° 
koaguliert, jedes feine Häutchen dagegen nicht mehr 


Fig. Sau. b. 


leicht koagulierendem Eiweiß, wahrscheinlich dem BöHnm- 
schen Stromatin, welches ja als hochempfindlich be- 
schrieben wird. Ihre Aufgabe ist die einer ,,Faltboot- 
verspannung‘: Sie hat das Epilemma zu stützen und 
zu halten und verhindert so die Fragmentation. Sie 
ist der Träger der bikonkaven Form der Zelle. Sie 
besitzt Elastizität, wie das Wiederkehren dieser Form 
nach osmotischer Hämolyse mit intermediärer Bildung 


a Rest einer auf 50° erhitzten Membran nach Hämolyse (876/A 48). b Rest einer sublimathämolysierten Zelle (3140/42). 


In beiden Fällen wird das feine Epilemma sichtbar. 


nachweisbar ist. Es liegt somit die Annahme nahe, 
daß die Gallensäuren jenes Häutchen — wir wollen es 
Epilemma nennen — ablösen, den Rest, jene so leicht 
wärmekoagulierbare Substanz — wir wollen sie zu- 
nächst als Stützsubstanz bezeichnen — dagegen un- 
verändert hinterlassen. 

_ Weitere Argumente sind aus Beobachtungen bei der 
Ather- und Saponinhämolyse zu gewinnen (vgl.auch JUNG 


von Sphärozyten zeigt. Mit ihrer Zerstörung treten 
die eigentümlichsten Formänderungen am roten Blut- 
körperchen oder auch an der isolierten Membran auf. 
Außer durch den Vorgang der Fragmentation kann dies 
auch beim Einbringen von Zellen in stark alkalische 
oder saure Lösungen bzw. in hochkonzentrierte Harn- 
stofflösungen belegt werden. Auch dann bricht oder 
erweicht ihr Gefüge und es entstehen jene in Fig. 9 


Fig. 9. Erythrozytenmembran nach Suspension der Zelle oder 
des isolierten Stromas in Harnstofflösung (20%). (Osmiumfixation 
in der Harnstofflösung.) (929/A 48.) 


und Bönm [41]). Die rein deduktiven Vorstellungen DE 
Joncs und PonDers lassen sich also etwas modifiziert 
bildlich darstellen und erweitern: Die Blutkörperchen- 
membran besteht aus zwei übereinanderliegenden Schich- 
ten. Die äußere Schicht ,,das Epilemma‘‘ — im wesent- 
lichen wohl aus Lipoiden zusammengesetzt — ist allein 
für die Permeabilitätsvorgänge verantwortlich. Sie ist 
außerordentlich plastisch und besitzt das Bestreben ihre 
Oberfläche möglichst zu vergrößern. Würde sie ihren 
eigenen Formtendenzen nachgehen können, so würde 
sich das Blutkörperchen immer weiter teilen und in 
kleine Kügelchen und Fädchen oft sehr bizarrer Form 
auflösen (Fig. 6b und c). Diese Schicht liegt außen, 
denn sie umgibt in allen elektronenoptischen Aufnahmen 
den übrigen Hämolyserest. — Die zweite ‚‚Schicht‘‘ 
besteht aus einem bereits bei 49°, also außerordentlich 
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Fig. 10. Erythrozytenmembran nach Suspension in stark 
alkalischen Lösungen (um pg 9 und stärker). (5070/44.) 


und 10 dargestellten sonderbaren Gebilde. Diese ‚‚Amö- 
ben‘ dürften den sog. Myelinfiguren in einer ihrer Ur- 
sachen entsprechen. 

(Eine kurze Bemerkung über die oben beschriebenen 
„Poren‘‘ sei nochmals eingeschaltet. Diese waren auch 
nach Gallensäurehämolyse sichtbar, befinden sich somit 
an der Stützsubstanz. Es ist durchaus möglich, daß sie 
wirklich präformiert sind und zur Struktur der Stütz- 
substanz gehören. Für ihre Präformierung spricht auch 
das Ergebnis der Bleibehandlung. — Das Epilemma ist 
wahrscheinlich vollständig homogen. Es gibt vielleicht 
auch Verfahren, es isoliert zu gewinnen. Befunde mit 
Hexadecylsulfonsäure weisen darauf hin, denn nach 
Behandlung von Membranen mit diesem Netzmittel 
bleibt ein außerordentlich zartes, dünnes, völlig homo- 
genes Gebilde zurück. Wie sich der Durchtritt des 
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Hämoglobins bei der Hämolyse durch diese homogenen 
Membranen vollzieht, ist mir noch rätselhaft.) 

Die hier entwickelte Vorstellung des Baues der 
Erythrozytenmembran gewinnt bei der Beurteilung 
pathologischer Veränderungen an der Zelle ihre be- 
sondere Bedeutung. Störungen des Gerüstaufbaues 
konnten z. B. als Ursache der Poikilo- und Anisozytose, 
in Sonderheit auch der Sichelzellenbildung und den 
Zellveränderungen bei der CooLEyschen Anämie heran- 
gezogen werden, das so leicht denaturierbare Gerüst- 
eiweiß wird zum natürlichen Substrat der Heinzkörper- 
chenbildung, wie noch bei anderer Gelegenheit aus- 
geführt werden soll. Störungen an der äußeren Membran 
werden dagegen beim hämolytischen Ikterus eine Rolle 
spielen. — Es soll in diesem Zusammenhang nicht auf 
die Vielfalt der pathologischen Prozesse eingegangen 
werden und nur kurz ein weiteres, jüngst von PONDER 
[6] diskutiertes, sehr instruktives Beispiel für die Wir- 
kungsweise zweier verschiedener Hämolytika gebracht 


Plasmolemma wird durch 
Schrumpfungsneigung gegenüber dem Hämoglobinkern sichtbar 
(Rest eines Sublimat-behandelten Erythrozyten). (B 3002/42.) 


Fig. 11. Koaguliertes verminderte 


werden: Der Hämolyseablauf nach Saponineinwirkung 
und nach Einwirkung von anionischen Netzmitteln ist 
grundsätzlich verschieden, indem in der an sich gleich- 
bleibenden Folge von prähämolytischen Veränderungen: 
Scheibenform — Stechapfel — Sphärozyt — Hämo- 
globinverlust, bei der Saponinhämolyse sich hinter das 
erste hämolytische Stadium eine lange Latenz ein- 
schaltet, nach welcher die übrigen Stadien schnell durch- 
laufen werden, während bei den anionischen Netzmitteln, 
auch dem Lezithin, sofort die Sphärozytenbildung ein- 
tritt und dann eine lange Latenz folgt. PONDER schließt 
daraus, daß Hämolytika wie Saponin fast ausschließ- 
lich mit dem Substrat der Permeabilität an der Zelle 
reagieren, während die zweite Gruppe erst die mechani- 
sche Rigidität der Zelle zerstört, worauf sehr langsam 
die osmotische Schwellung folgt. Wir wissen heute, 
daß das Saponin wohl ganz ausschließlich mit dem 
Cholesterin des Epilemma reagiert, wobei dieses zer- 
stört wird (ScHMIDT-THOME [42], BÖHM und Jung [41]) 
und vermuten, daß in den anionischen Netzmitteln 
Substanzen vorliegen (vgl. oben), mit welchen unter 
Umständen die Isolierung des Epilemma, d.h. die schnelle 
Zerstörung der Stützsubstanz gelingt. (Der Mechanis- 
mus der langsamen Hämolyse nach Beschädigung der 
Stützsubstanz dürfte übrigens mit dem Zellstoffwechsel 
zusammenhängen, vgl. unten.) 

Wenn auch das bisher vorliegende Material noch an 
vielen Stellen ergänzungsbedürftig erscheint, so läßt 
sich doch mit relativer Sicherheit bereits das folgende 
festlegen: 

1. Die Membran der roten Blutkörperchen besteht 
aus mindestens zwei — morphologisch und funktionell 
verschiedenartigen — Komponenten. 

2. Eine äußere Membran, das Epilemma, ist vor- 
zugsweise Trägerin der Permeabilitätseigenschaften der 
Zelle; sie könnte ein Film von der von BUNGENBERG 
DE JONG vorgeschlagenen Art sein. 


3. Eine darunter sich lagernde Stiitzsubstanz be- 
steht aus einem leicht koagulierbarem Eiweiß, sie ist 
fiir die spezifische Form der Zelle verantwortlich. 

4. Die Dicke des Epilemmas diirften die von FRICKE 
u. a. gemessenen 33 A darstellen, die Dicke der Gesamt- 
membran dem Wert von etwa 200 Ä entsprechen. 

5. Es gibt pathologische Prozesse und Hämolytika, 
welche vorzugsweise an der einen oder der anderen 
Komponente ihre primäre Wirkung äußern. 


IV. Blutkörperchenschatten und -inhalt. 

Nach dem Studium der beiden wichtigsten Kompo- 
nenten der Zelle, des Hämoglobins und des Hämolyse- 
restes bleiben noch zahlreiche Fragen offen. Von be- 
sonderer Bedeutung ist 1. die gegenseitige Beziehung 
zwischen Hämoglobin und Stützsubstanz; diese können 
sich einmal mit ihren Raumstrukturen wenigstens in 
der Zellperipherie gegenseitig durchdringen oder aber 
durch eine scharfe Grenze voneinander geschieden sein; 
2. die Beziehung zwischen den doch immerhin nach- 
weisbaren Stoffwechselsystemen des Erythrozyten und 
den besprochenen Strukturen. Das rote Blutkörperchen 
ist keineswegs ein hämoglobingefüllter Sack, sondern 
immer noch eine lebende Zelle; von besonderem Interesse 
sind die von Kıese [43] u.a. eingehend untersuchten 
Fermentsysteme, welche für die Erhaltung des Hämo- 
globins in funktionsfähigem Zustand verantwortlich 
sind. 


a) Zur ersten Frage kann die elektronenoptische 
Darstellung der Zelle wieder einige Hinweise geben, es 
läßt sich aber schon aus früheren Befunden ableiten, 
daß eine sich gegenseitig durchdringende Struktur sehr 
unwahrscheinlich ist. Ein feines dreidimensionales Netz 
von dünnen Stromatinfäden könnte in die Lücken der 
Hämoglobinstruktur hineingebaut werden, für sein Fehlen 
sprechen folgende Argumente: 


1. Gelegentlich wurde ein Auskristallisieren des 
Hämoglobins im Zellinnern unter Ausbildung wohl- 
geformter Kristalle beobachtet. Ein das Zellinnere 
durchziehendes Fadennetz würde aber eine derartige 
Kristallisation empfindlich stören. 

2. Fremdkörper, insbesondere Parasiten, im Zell- 
innern sind frei beweglich. 

Der ge. ‚ernten der Zelle ist somit wahrschein- 
lich frei von Stützsubstanz, deren periphere Lagerung 
auch durch das typische elektronenoptische Bild des 
Hämolyserestes als Membran bewiesen wird. Umge- 
kehrt dürfte sich aber noch Hämoglobin zwischen das 
periphere Gerüst der Stützsubstanzen einlagern. Dafür 
spricht zunächst, daß bei der elektronenoptischen Dar- 
stellung unfixierter Blutkörperchen das Hämoglobin bis 
an den Rand der Zellabbildung reicht und kein Hinweis 
auf eine hämoglobinfreie oder -arme Außenschicht be- 
steht. Eine von WOoLPERS dargestellte Randzone ist 
ein ,,elektronenoptischer Effekt‘, er ist genau so am 
Rande von sicher stützsubstanzfreien Blutfäden nach- 
weisbar. Dementsprechend enthalten Koagulate der 
Stützsubstanz, wie sie durch zahlreiche Gifte erzeugt 
werden können und mitunter auch spontan (insbe- 
sondere an Katzen) vorkommen, Hämoglobin in wechseln- 
den Mengen. Dieses Hämoglobin ist, wie man bei Zer- 
trümmerung der Gebilde mit Hilfe von Ultraschall oder 
nach Anlösen mit Harnstoff feststellen kann, im Innern 
der Gebilde lokalisiert. 

Die roten Blutzellen besitzen daher wahrscheinlich 
eine Randzone, in welcher Hämoglobin neben Stütz- 
substanz vorhanden ist, bzw. beider Strukturen sich 
gegenseitig durchdringen. Durch eine geeignete Behand- 
lung der Zelle mit bestimmten Sublimatkonzentrationen 
läßt sich diese Randzone isoliert zur Darstellung bringen, 
da sie unter Einwirkung des Sublimats in anderer Weise, 
d.h. wesentlich geringfügiger, schrumpft als der zentrale 
Hämoglobinkern (Fig. 11). Es läßt sich dann zeigen, 
daß die Randzone noch Farbstoff in erheblichen Mengen 
enthält. — Damit wäre ein Strukturelement des roten 
Blutkörperchens bestätigt, welches von V. SCHILLING [1] 
schon früher mit Hilfe färberisch-differenzierender Me- 
thoden angegeben wurde. Er nennt es Exoplasma, 


Membran (in weiterem Sinne) oder Crusta. Der letzt- 
genannte Ausdruck für die morphologische Außen- 
schicht scheint mir eine recht gute Bezeichnung, die 
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auch weiterhin angewandt werden könnte, wenn auch 
die von V. SCHILLING gegebene Darstellung sich nicht 
im einzelnen mit unseren Befunden deckt. — Wie noch 
an anderer Stelle ausgeführt werden soll, ist der Aufbau 
diese: Crusta von wesentlicher Bedeutung für die als 
Heınzsche Körperchen bezeichneten pathologischen Ver- 
änderungen an der Zelle. 


b) Der Frage nach der Lokalisation der Stoffwechsel- 
vorgänge in der Zelle habe ich zunächst durch eine 
sehr einfache Versuchsanordnung nahezukommen ver- 
sucht. Bekanntlich ist die Methämoglobinrückbildung 
in den roten Blutzellen bei Verwendung von Glukose 
oder Milchsäure als Stoffwechselsubstrat an die Er- 
haltung der Zellstruktur gebunden. Im hämolysierten 
System läßt sich keine Reduktion mehr erreichen 
\ IESE). Daß im Verlauf des. Hämolyseprozesses die 

toffwechselfunktionen in einer sehr schwerwiegenden 
Weise a werden, zeigt übrigens auch der plötz- 
liche Sauerstoffmehrverbrauch, der nach PonDer [6] 
regelmäßig im Augenblick der Lyse eintritt. — Ist nun 
diese Stoffwechselfunktion an die Stützsubstanz ge- 
bunden, so muß sie nicht nur durch Hämolyse, sondern 
auch durch Erhitzen der Zellen auf 49° zerstört werden. 
Erhitzte Zellen sollten also — bei normaler Permeabili- 
tät usw. — nicht mehr die Fähigkeit besitzen, Methämo- 
globin zu reduzieren. Um diese Hypothese nachzu- 
prüfen, wurden menschliche Blutzellen durch Behandeln 
mit NaNO, methämoglobinhaltig gemacht, ein Teil der 
Probe kurzfristig auf 49° erwärmt und anschließend 
die Methämoglobinrückbildung unter Verwendung von 
Glukose und Milchsäure als Substrat in vitro verfolgt. 
Sie fällt in der erwärmten Probe praktisch weg. Mit 
ihm ist eine weitere wichtige Funktion der Stützsub- 
stanz nachgewiesen, sie ist Träger mindestens eines Teils 
der an die Erythrozytenstruktur gebundenen Fermente. 


Ein Befund WILBRANDTs ist ein weiterer (wenn 
auch undeutlicher) Hinweis in derselben Richtung. Die 
in Fig. 7 wiedergegebene Kurve zeigt in der ursprüng- 
lichen Darstellung, log. der Hämolysegeschwindigkeit 
gegen 1/Temperatur (statt wie oben Temperatur) über 
47° eine sehr genaue Linearität, d.h. dieser Abhängig- 
keit liegt ein einfacher physikochemischer Vorgang 
(etwa ‚‚ein Diffusionshindernis von hohem Energie- 
potential“) zugrunde. Unterhalb dieser Temperatur 
weichen die Ergebnisse im Sinne einer erheblich ver- 
längerten Hämolysezeit ab. Das könnte ein Hinweis 
sein, daß unterhalb dieser Temperaturen zwar die 
Permeabilität noch denselben Gesetzmäßigkeiten folgt, 
jedoch ein zweiter Vorgang — ein nicht nur das Met- 
hämoglobin (vgl. oben) reduzierender, sondern auch ein 
„das osmotische Ungleichgewicht erhaltender‘‘ Stoff- 
wechsel — sich darüber lagert. Für das Vorhandensein 
dieser zweiten Form von Erhaltungsstoffwechsel hat 
WILBRANDT wichtige Belege an anderer Stelle bei- 
gebracht, ein neuerlicher Befund von P. Moser [44] gibt 
ihm noch eine starke Stütze. Beim hämolytischen 
Ikterus kann eine — selbst geringfügige — Methämo- 
globinbildung als Störung des internen Zellstoffwechsels 
zur Hämolyse bzw. hämolytischen Krise führen. Das 
Aufhören des Erhaltungsstoffwechsels — auf welche 
jener WILBRANDTsche Befund hinzuweisen scheint — 
bei einer unserer Fragmentationstemperatur (49°) sehr 
naheliegenden Temperatur ist vielleicht ebenfalls ein 
Hinweis auf die Zerstörung einer spezifischen — Stoff- 
wechselfunktionen tragenden — Struktur. 


Dieses Ergebnis ist an sich selbstverständlich, denn 
die Fermente der Zelle können ja nur in der Crusta 
untergebracht sein. Natürlich ergeben sich mit dieser 
Feststellung eine Fülle neuer Probleme, auch genügt 
die Prüfung eines oder zweier Fermentsysteme für eine 
endgültige Festlegung noch kaum. Ein besonderes 
Problem dürfte die Frage der Verschiebung der in der 
Stützsubstanz bewirkten Stoffwechselleistung (etwa 
Methämoglobinreduktion) ins Zellinnere hinein sein. 
Vielleicht besteht zwischen den einzelnen Hämoglobin- 
molekülen innerhalb der Zelle die Möglichkeit einer 
Energiewanderung ? 

Ausgehend von den hier zusammengestellten fremden 
und auch eigenen Feststellungen kann ein Bauschema 
des roten Blutkörperchens entwickelt werden, in welchem 
relativ detaillierte Angaben über die Anordnung der 


einzelnen Komponenten zueinander möglich sind. Da 
aber derartige Schemata zu gerne mit Abbildungen 
eines wirklichen Baues verwechselt werden und hieraus 
Mißverständnisse erwachsen, soll hier nur kurz auf eine 
schon früher gegebene heuristische Vorstellung verwiesen 
werden, welche auf Grund unserer neuen Beobachtungen 
durch das Epilemma zu ergänzen wäre (F. Jung [25], [26]). 
Dieses Schema stellt — wie V. ScHILLInG [1] richtig 
betont — einen erheblichen Rückschritt gegenüber 
seiner Konzeption des Erythrozytenbaues dar. Es dürfte 
den Vorteil haben, sowohl mit dem an sich beacht- 
lichen SchHırLınsschen Bild in den wesentlichsten Punk- 
ten übereinzustimmen, ohne an den Stellen, an welchen 
unsere Beobachtung noch versagt, allzu sehr hypothetisch 
zu werden. Manche der ScHirLinsschen Hypothesen 
über die Struktur, bzw. Eigenschaften der einzelnen 
Strukturkomponenten können heute schon revidiert 
werden, so etwa seine Auffassung der Heınzschen 
Körperchen als präformierte, in der Vergiftung an- 
schwellende, Gebilde an der Blutzelle (Kapselkörper). 
Andererseits bedarf unser rohes Schema noch an vielen 
Stellen der Ergänzung, im elektronenoptisch zugäng- 
lichen Bereich wie in den unmittelbar anschließenden 
Dimensionen. Es soll nicht verschwiegen werden, daß 
die beiden abgebildeten Baupläne der Membran beide 
nicht befriedigen; aus der Diskussion des Feinbaues 
der Membran ist wohl zu entnehmen, daß die — durch- 
aus im Bereich unserer Methode liegende — Frage der 
Austrittsstellen des Hämoglobins noch ganz unklar ist, 
daß Befunde vorliegen, die die Zusammensetzung der 
Grundmembran ausschließlich aus Lipoiden fraglich er- 
scheinen lassen usw. Bei der elektronenoptischen Dar- 
stellung normaler Erythrozyten finden sich gelegentlich 
unverständliche Elemente, Körnchen, Falten der Mem- 
bran usw. Auf eine Einordnung solcher Dinge in ein 
Schema wird verzichtet, zumal man darüber streiten 
kann, ob Riickschrittlichkeit und Einfachheit eines 
Schemas wirklich parallel gehen. — Damit ließe sich 
also folgendes aussagen: 


1. Das Zellinnere des roten Blutkörperchen ist ver- 
mutlich nicht homogen, sondern gliedert sich in eine 
dünne, vielleicht schwammähnlich gebaute Außen- 
schicht, welche sowohl die Stützsubstanz, etwas Hämo- 
globin, aber auch wichtige Stoffwechselsysteme der 
Zelle enthält und demgegenüber den relativ stabilen 
Hämoglobinkern. 


2. Für die Außenschicht könnte man den Namen 
Plasmolemma vorschlagen und darunter den funktions- 
fähigen Außenbezirk inklusive Fermente und Hämo- 
globin verstehen. Crusta wäre die morphologisch ab- 
grenzbare Partie und die Stützsubstanz das wesent- 
lichste Substrat dieser Crusta. 


PonpDeER schreibt in seinem 1948 erschienenen Buch 
über die Struktur der roten Blutzelle im. einführenden 
Kapitel, daß bei einer Konferenz in der New York 
Academy of Sciences 1947 ‘‘the principal investigators 
in the field found nothing about which to disagree and 
turned their attention to new problems’’. Dies scheint 
mir persönlich noch zu sicher. Doch dürfte auf Grund 
der obigen Darlegungen klar geworden sein, wie sehr 
jenes viel diskutierte Problem der Struktur des roten 
Blutkörperchens in den vergangenen Jahren an vielen 
Stellen durch eine Vereinigung biologischer und physikali- 
scher Methoden konkreten Lösungen zugeführt wurde. 
Man mag zwar der Ansicht sein, daß die Beschäftigung 
mit jener singulären Zelle doch sehr eine Tätigkeit im 
Sinne von ,,Lieber nichts wissen, als vieles halb wissen‘ 
ist. Aber man möge bedenken, daß alle Feststellungen 
an dieser einfachsten Zelle mehr oder minder auf kompli- 
ziertere organische Systeme übertragbar sind und damit 
zum Schlüssel für zahlreiche andere Fragen, ja zur 
Grundfrage der Biologie, der Frage nach Struktur und 
Funktion der lebenden Substanz werden. 


Zusammenfassung. 


Auf Grund älterer und neuerer Literaturbefunde wie 
eigener Beobachtungen, insbesondere unter Heran- 
ziehung des Elektronenmikroskopes lassen sich heute 
schon relativ konkrete Aussagen über den submikroskopi- 
schen Feinbau des roten Blutkörperchen machen. 
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Zur Mesonenerzeugung durch Héhenstrahlen. 

Im letzten Jahre ist es bekanntlich gelungen, die photo- 
graphischen Emulsionen für kernphysikalische Zwecke so 
weit zu verbessern, daß damit auch Teilchen im Minimum 
der Ionisation nachgewiesen werden können. Mit 
derartigen Platten haben zuerst PowELL und 
seine Mitarbeiter!) Kernverdampfungen durch 
Höhenstrahlen beobachtet, bei denen auch 
Schauer von Teilchen im Ionisationsminimum 
auftraten, das bei allen Teilchen bei einer kine- 
tischen Energie etwa gleich der doppelten Ruh- 
masse erreicht wird. Inzwischen hat FOWLER 
gefunden, daß es sich dabei zu etwa 90% um 
Mesonen handelt?). Auch von anderen Autoren i 
sind derartige Prozesse beobachtet worden’). 

Die Mesonenerzeugung in Schauern ist bis- 
her in zweierlei Weise gedeutet worden: als 
Vielfacherzeugung (multiple production) *) oder 
als Mehrfacherzeugung (plural production) 5). 
Nach der ersteren Theorie kann bei einem ein- 
zigen Zusammenstoß zweier Nukleonen häufig 
bereits ein Schauer von Mesonen entstehen, wobei 
die Zahl der Mesonen, ihre Energie- und Winkel- 
verteilung von der Energie des 
stoBenden Nukleons abhängen. 
Die zweite Theorie spricht hin- 
4 gegen von einer Art Kaskaden- 
! prozeß in Atomkernen, in dem 
bei jedem Stoß zwischen zwei © 


oben 


i Nukleonen jeweils nur ein Meson Fa) 

erzeugt wird. : 

‘ Um zwischen beiden Theorien ian 

entscheiden zu können, ist es 

i daher von Bedeutung, ob auch EEE 

! Mesonenschauer beobachtet wer- 
6\) den kénnen, die nicht mit dem ER 

\ Abdampfen von Nukleonen aus gill” 


Fig. 1. Mikrophotographie des Schauers (Hintergrund Fig. 2. 


beseitigt. Erlauterung der Ziffern im Text). 


einem Atomkern verbunden sind. Ein solcher Vorgang kénnte 
bei Annahme der Vielfacherzeugung als ZusammenstoB eines 
Nukleons mit einem Wasserstoffkern gedeutet werden, wah- 


rend er bei Annahme der Mehrfacherzeugung kaum ver- 
standlich ware. 


Wir haben in letzter Zeit Ilfordplatten vom Typ G 5 auf 
der Zugspitze (2963 m) exponiert. In einer solchen Platte 
fand sich ein Prozeß, bei dem tatsächlich langsame oder 
mittelschnelle Nukleonen nicht sichtbar sind. 


Mikrophotographie des Schauerzentrums (nicht retouschierte 
Photomontage). 


Bei der Durchmusterung einer Platte wurde zunächst 
eine von einem z-Meson hervorgerufene Kernzertrümmerung 
beobachtet; das Meson kam von einem Punkte, von dem 
noch sechs weitere Spuren ausgingen, deren Korndichten 
im Bereich der Fehlergrenzen sämtlich dem Minimum der 
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Ionisation eines einfach geladenen Teilchens entsprachen. 
Durch Vergleich der Korndichten einer größeren Anzahl von 
Spuren wurde sichergestellt, daß das Ereignis nicht von 
einem verblaßten Stern (‚fading‘‘) herrührte. Die Entwick- 
lungsbedingungen konnten an einer m*-Mesonenspur von 


6000 u Lange nachgeprüft werden, indem die Korndichte ae 


aR 
als Funktion des spezifischen Energieverlustes IR auf- 
getragen wurde, si 
7 
rim 
| 
| 
| 
| z 
| 


Bi Fig. 3. Erläuterung des Koordinatensystems im 


„Irefferbild‘“ (z-Richtung = Primärrichtung). 


In Fig. 1 ist das gesamte Ereignis mit der sekundären 
Zertriimmerung in einer Mikrophotographie zu sehen, bei 
der die Schleierkörner entfernt worden sind. In Fig. 2 ist 
nur der primäre Stern als (nicht weiter retouschierte) Mikro- 
photographie mit sehr großem Vergrößerungsmaßstab zu 
sehen. Um die verschiedenartige Neigung der einzelnen 


teilchen angesehen, das am Ort des Ereignisses auf einen 
H-Kern auftrifft, 4 Mesonen (Spur 2 bis 5) und 2 Elektronen 
(Spur 6 und 7) erzeugt, während die beiden Nukleonen als 
Neutronen weiterfliegen. Für Spur 1 als Primärteilchen 
spricht, daß es nur einen Winkel von 5° mit der Vertikalen 


Fig. 4. „Trefferbild‘‘ des Schauers (volle Kreise = Teilchen in 
(+ z)-Richtung, offene Kreise = Teilchen in (— z)-Richtung). 


einschließt und über seinen gesamten Verlauf von 7004. in 
der Emulsion keine beobachtbare Streuung zeigt. Spur 2 ist 
ein a -Meson von etwa 5MeV. Es kommt in der Schicht 
zur Ruhe und löst eine sekundäre Zertriimmerung aus. Bei 
Spur 3 deutet eine sehr schwache Streuung darauf hin, daß 
es sich ebenfalls um ein Meson von einer Energie > 250 MeV 


4 
{ 
3 
1 
6 z 
197° 
/ 
/ 
I 
Fig. 5. Impulsverteilung im Schwerpunktsystem nach der vorgeschlagenen Interpretation. Die Ziffern 


haben die gleiche Bedeutung wie im Text. I und 1* geben die Richtung des stoßenden Nukleons bzw. des 
gestoßenen H-Kernes wieder. Die Länge der Impulspfeile (außer bei I und 1*) ist dem Impulsbetrag proportional. 
Bei allen Spuren ist die Projektion auf die (xz)-Ebene angedeutet. Spur 3 verläuft in der (xz)-Ebene, 


Spur 8 in der (xy)-Ebene. 


Spuren sichtbar zu machen, sind bei der Photomontage 
deutliche Stufen geklebt worden. Jeder Stufe entspricht 
eine Mikroaufnahme mit anderer Tiefeneinstellung des Mikro- 
skops. So sieht man vor allem an Spur 6, daß sie sehr steil 
verläuft. Daher erscheint in ihr die Korndichte viel höher 
als in den anderen Spuren 3 bis 5. Spur 7 ist in der Auf- 
nahme nicht zu sehen, da sie vom Ort des Ereignisses senk- 
recht zur Papierebene nach unten geht. 

Im folgenden soll eine Deutung des Ereignisses versucht 
werden, die sowohl mit den experimentellen Beobachtungen 
als auch mit der Theorie der Vielfachprozesse vereinbar ist. 
Diese Deutung ist sicher nicht die einzig mögliche, aber sie 
erklärt das Ereignis zwanglos. Spur 1 wird als Primär- 


handelt; es könnte dem Aussehen der Spur nach aber auch 
ein Proton einer Energie > 700 MeV sein. Über 4 und 5 
läßt sich nichts Sicheres aussagen, da die Spuren für Streu- 
messungen zu kurzsind. 6scheint nach Ausweis seiner Streuung 
ein Elektron von etwa 5 MeV Energie zusein. Wollte man es als 
Meson ansprechen, so stünde die aus der eben beobachtbaren 
Streuung berechnete Energie im Widerspruch zu der aus der 
Korndichte folgenden Energie. An Spur 7 sind keine sicheren 
Messungen möglich. Eine geringe Streuung auf der kurzen 
Strecke, die diese Spur in der Emulsion bleibt, deutet auch 
auf ein Elektron hin. Die Annahme, daß der Schauer 
zwei Elektronen enthält, paßt gut zu der von BRoDE®) 
im Anschluß an Nebelkammerbeobachtungen von FRETTER 
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getroffenen Feststellung, daß durchdringende Schauer aus 
leichten Atomkernen (Kohle) nicht selten Elektronen ent- 
halten. Im übrigen erinnert das hier mitgeteilte Ereignis 
sehr an einen von SINHA”) veröffentlichten Schauer, den 
dieser bei Nebelkammerbeobachtungen erhalten hatte. SINHA 
deutete sein Ereignis ebenfalls so, daß durch ein Primärteilchen 
ein Schauer von Mesonen erzeugt wird, wobei jedoch zwei 
Spuren senkrecht zur Primärrichtung nach derselben Seite 
abgehen. Diese Spuren werden auch dort als Elektronen 
angesehen. 


Fig. 3 erläutert das Koordinatensystem, das in dem 
Trefferbild der Fig. 4 verwendet wurde. Die positive z-Rich- 
tung ist dabei die Richtung des Primärteilchens. 


Ferner wurde geprüft, ob sich die Annahme, daß es sich 
um einen echten Vielfachprozeß handelt, mit den Erhaltungs- 
sätzen und dem Aussehen der Spuren vereinbaren läßt. Dies 
ist tatsächlich der Fall. 


Die Primärenergie des stoßenden Nukleons kann dann 
durch zwei Tatsachen in Grenzen eingeschlossen werden: 
Die Notwendigkeit, 4 Mesonen zu erzeugen, ergibt eine untere, 
die ziemlich breite Winkelverteilung der Mesonen eine obere 
Grenze. 2800 MeV im Beobachtungssystem ist ein plausibler 
Wert zwischen beiden Grenzen. Die Schwerpunktgeschwindig- 
keit ergibt sich so zu ß = 0,775. In Fig. 5 sind unter dieser 
Voraussetzung die Impulse der auslaufenden Teilchen im 
Schwerpunktsystem wiedergegeben. 

Die Annahme, daß sich die beiden Nukleonen (1 das 
primäre, 1* das getroffene Proton) umladen und als Neutronen 
(Teilchen 8 und 9 in Fig: 5) weiterfliegen, wird durch Beob- 
achtungen PowELıs gestützt, der in seiner großen Statistik 
von Kernprozessen durch kosmische Strahlen nachweist, daß 
in sehr vielen Fällen eine Umladung des stoßenden Primär- 
teilchens erfolgt. (Die Länge der Pfeile 1 bzw. 1* in Fig. 5 
ist kein Maß für die sehr großen Impulse der Primärteilchen.) 

Die besprochene Deutung des Schauers (Fig. 2) ist experi- 
mentell nicht sicher zu begründen, da die Entwicklung der 
Platte, wie das Studium der u—e-Prozesse zeigt, etwas un- 
gleichmäßig war. Die Ionisation der Spuren 1 und 3 bis 6 
könnte etwas (höchstens 30%) oberhalb der Minimalionisation 
liegen. In diesem Falle müßte man jedoch annehmen, daß 
sehr energiereiche Protonen nach allen Richtungen, ins- 
besondere auch genau nach rückwärts emittiert werden, was 
bei einem Stern, der keine einzige dicke Spur enthält, physi- 
kalisch völlig unerklärlich wäre. 


Die Hoffnung, weitere solche Ereignisse zu finden, er- 
scheint vorläufig gering. Hier handelt es sich um einen 
glücklichen Zufall, weil im Schauer ein sehr langsames Meson 
erzeugt wurde, das eine sekundäre Zertrümmerung in un- 
mittelbarer Nähe vom Ort seiner Erzeugung auslöst. Dies 
erleichterte das Auffinden des Ereignisses. 


Herrn Prof. Dr. W. HEISENBERG bin ich für viele an- 
regende und fördernde Diskussionen über die mögliche Deu- 
tung des Ereignisses zu großem Dank verpflichtet. Herrn 
Prof. Dr. F. G. Houtermans und Herrn Prof. Dr. K. Wirtz 
danke ich für viele hilfreiche Hinweise, Herrn Dr. CLAUSEN 
von der Firma E.Leitz, Wetzlar, für seine Unterstützung 
bei der Zusammenstellung der mikroskopischen Ausrüstung 
und den Herren der Wetterstation auf der Zugspitze für die 
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Zur Darstellung von Reduktionsorten mittels Tetrazol 
beim Meerschweinchen. 


Das Triphenyltetrazoliumchlorid (TTC oder Tetrazol 
Bayer, Pflanzenschutzabteilung) wird in letzter Zeit vielfach 
als Farbindikator für Reduktionsvorgänge im lebenden Orga- 
nismus verwendet (LAKON 1937 u.a.). Dabei wird das farb- 
lose wasserlösliche Tetrazol von dem lebenden Gewebe zu 
dem im Wasser praktisch unlöslichen intensiv roten Triphenyl- 
formazan reduziert (KUHN und JERCHEL 1941). Mit der 
Frage nach dem Eigenstoffwechsel der Alveolarepithelzellen 
beschäftigt, habe ich seit April dieses Jahres Versuche an 
bisher über 40 Meerschweinchen mit Tetrazol durchgeführt. 
Dabei wurden teils dem lebenden Tier intravenös Mengen 
von 12 mg aufwärts gegeben, teils Tiere durch Durchspülung 
mit bis zu 200 cm? 0,2%iger Lösung getötet und dann mit 
Formalin durchspült. Die Tetrazollösung wurde auf ein be- 
stimmtes py eingestellt. Das Ergebnis war eine sehr ver- 
schieden starke Anfärbung einzelner Organe mit dem roten 
Formazan, wobei in den Fällen, in denen die Bauch- oder 
Brusthöhle eröffnet worden war, um Tetrazol zu injizieren, 
die frei an der Luft liegenden Organteile schwächer gefärbt 
waren als die von der Luft abgeschlossenen vorwiegend dorsal 
liegenden Teile. Besonders intensiv rot gefärbt waren: Sub- 
mandibularis, Thyreoidea, Herzmuskel, verschiedene Skelett- 
muskeln, Pankreas und Niere. Weniger stark gefärbt er- 
schienen Lymphknoten, Leber, Darm, Samenblasen, Neben- 
hoden, Nebenhodenschwanz teilweise und die nach Kolla- 
bieren mit Tetrazol aufgefüllte Lunge. Eine nur schwache 
Färbung zeigten: Die im geschlossenen Thorax durchspülte 
Lunge, Nebenniere, Neurohypophyse, Ganglion Gasseri und 
Spinalganglien. So gut wie ungefärbt blieben: Gehirn und 
Rückenmark, Hoden, das Fettgewebe der Mesenterien, die 
großen Gefäße, Knorpel, Knochen, Sehnen und Bänder. 

Besonders wichtig erscheint die Frage, wieweit der Ort, 
an dem das rote Formazan gefunden wird, mit dem Orte 
seiner Entstehung übereinstimmt, eine Frage, die, wie sich 
ergab, eng mit der Fettlöslichkeit des Formazans zusammen- 
hängt. Das rote Formazan kann nämlich, wie meine Unter- 
suchungen ergaben, ähnlich wie Sudanrot in alkoholischer 
Lösung zur Anfärbung von Fetten und Lipoiden verwendet 
werden. Das vom lebenden Gewebe aus dem Tetrazol ge- 
bildete Formazan wird dementsprechend von Fetten und 
Lipoiden gelöst — wo solche vorhanden sind — und färbt 
diese rot oder rötlich. So zeigen vielfach Epithelzellen, 
schnellstens nach der Fixierung untersucht, eine beinahe 
homogen rötliche Färbung, die nach Stunden in dem Gefrier- 
schnitt oder dem ganzen Organ durch ausgefallene rote 
Kristalle ersetzt wird. Ich stelle mir vor, daß das Formazan 
ausfällt, weil die Lipoide, in denen es gelöst war, zerstört 
oder gelöst wurden. In den Epithelzellen der gleichen Organe 
finden wir, je nach dem Fettgehalt, einmal das Formazan 
in Kristallen, ein andermal in Fetttropfen gelöst, so in der 
Leber, den Darmzotten und den Alveolarepithelzellen. In 
entsprechender Weise findet man auch das Fett einzelner 
Fettzellen, die in stark rot gefärbten Organen gelegen sind, 
rot gefärbt, soweit diese Fettzellen direkt an rot gefärbte 
Drüsenzellen oder Muskelfasern sich anlegen. Dagegen bleiben 
die davon abseits liegenden Fettzellen in diesen Organen, sowie 
die Fettzellen größerer Fettgewebsmassen ungefärbt. Ich 
glaube daraus schließen zu dürfen, daß das fettlösliche Form- 
azan von den anliegenden Fettzellen aus den das Tetrazol redu- 
zierenden Organen teilweise gleichsam ausgeschüttelt wurde, 
d.h., daß das schwer wasserlösliche neugebildete Formazan aus 
den Zellen, in denen es gebildet wurde, austrat und vom 
Fett der Fettzellen, in dem es leicht löslich ist, gierig auf- 
genommen wurde. Das Formazan wird also über eine Ent- 
fernung, die etwa dem Durchmesser einer Zelle entspricht, 
vom Orte seiner Bildung verlagert. Man wird auch innerhalb 
einer Zelle, aus dem Vorhandensein von Formazankörnchen, 
nicht auf das Vorhandensein des etwa reduzierenden Fer- 
mentes in bestimmten Zellorganellen schließen dürfen. Eine 
Verlagerung des Formazans über weitere Strecken hinweg 
glaube ich ausschließen zu können. 

Weiter wurde gleichzeitig mit dem Tetrazol Methylen- 
blau injiziert, das sich vom Tetrazol dadurch unterscheidet, 
daß sein Redoxpotential weniger stark negativ ist und daß 
es durch Reduktion entfärbt wird. Es zeigte sich, daß dort, 
wo die Farbe des Methylenblau erhalten blieb, keine Form- 
azankristalle gefunden wurden und umgekehrt. So war in 
der Lunge das Gewebe der Alveolarsepten blau gefärbt, 
während die Alveolarepithelien rote Kristalle enthielten, und 
in der Niere bestimmte Kanälchenabschnitte rot gefärbt, 
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während andere Teile blau waren. Die in der Niere mit Form- 
azankristallen stärker rot gefärbten Kanälchen sind die 
Schaltstücke und die dicken Schenkel der Schleifen (DoERR 
und v. LÜTTIcHAU halten die stärker gefärbten Abschnitte 
für die Hauptstücke). Das konnte ich außer durch den histo- 
logischen Befund (Gegenfärbung mit Hämatoxylin) auch 
durch Versuche an mit Trypanblau gespeicherten Tieren fest- 
stellen, an denen die Hauptstücke durch Trypanblauspeiche- 
rung gekennzeichnet waren (auch Isolationspräparate). Be- 
sonders bemerkenswert erscheint noch, daß unter Umständen 
gerade der AUERBACHsche Plexus, der mit Methylenblau dar- 
gestellt werden kann (SCHARADASCH) eine starke Anfärbung 


mit Formazankristallen zeigte, daß also unter Umständen 
dasselbe Organ das Methylenblau nicht reduziert, dagegen 
unter anderen Umständen auf Tetrazol reduzierend wirkt. — 
Ausführliche Darstellung in: Z. Anatom. 

Würzburg, Anatomisches Institut der Universität. 


HEINRICH v. HAYEK. 
Eingegangen am 24. Dezember 1950. 


Dorrr, W., u. E. v. LUrricnau: Klin. Wschr. 1949, 754. 
®2) Kuun, R., u. D. JERCHEL: Ber. dtsch. chem. Ges. 74, 941 
1941). 

®) LAKon, G.: Ber. dtsch. bot. Ges. 57, 191 (1937). 

4) ScnaBpanascn, A.: Z. Zellforschg. 10, 254 (1930). 


Besprechungen. 


Davis, T. L.: Chymia, annual studies in the history of chemi- 
stry. Bd. II. X, 143. S u. 22 Bildtafeln. Philadelphia: Uni- 
versity of Pennsylvania Press 1948. 4 $. 


Für einen weiteren Kreis, insbesondere der deutschen 
Leser dieser Zeitschrift sind folgende Beiträge zu dem kürz- 
lich erschienenen Band II der Chymia!) von Interesse: 

R. J. FoRBEsS (Amsterdam): “Was Newton an Alche- 
mist’? Es wird unter Wiedergabe einer Anzahl bemerkens- 
werter Details dargelegt, daß die gestellte Frage eindeutig zu 
bejahen ist. Newton hat tatsächlich sehr eingehende alche- 
mistische Studien getrieben, und zwar geschah dies nicht 
nur durch die Lektüre alchemistischer Schriften, die etwa 
10% des Bestandes seiner umfangreichen Bibliothek erreich- 
ten, sondern auch durch zahlreiche eigene Versuche, deren 
Protokolle teilweise noch erhalten sind. Aber da sich seine 
Hoffnung, zu allgemeinen und überzeugenden Ergebnissen 
zu gelangen, nicht erfüllte, findet man in seinen gedruckten 
Schriften (vor allem in seiner „Opticks‘‘) nur ganz wenige 
Stellen, die mit chemischen Problemen in Zusammenhang 
stehen. 

In dem Artikel von RupoLF WINDERLICH (Oldenburg 
i. O.) „Brenngläser als Hilfsmittel chemischen Forschens‘ 
wird gezeigt, daß diese im 18. Jahrhundert bei chemischen 
Versuchen (z.B. bei der Herstellung von Sauerstoff aus 
Quecksilberoxyd durch PRIESTLEY) eine gewisse Rolle spielten. 

Ein Artikel von PıerRE Lemay (Frankreich) »DESORMES 
et CLEMENT decouvrent et expliquent la Catalyse« beginnt 
mit den Sätzen: »DEsoRMEs et son gendre CLEMENT n’ont 
pas la place qui leur appartient dans l’histoire de la chimie. 
En effet ces deux savants partagent la gloire de la découverte 
et de l’explication des phénoménes de la catalyse«. Diese 
Auffassung ist aber nicht zutreffend. Die eyste Entdeckung 
einer katalytischen Reaktionsbeschleunigung ist nicht ganz 
sicher 'festzustellen, liegt aber jedenfalls weit vor der Ver- 
öffentlichung von CLEMENT und D&sorMEs (1806) (z.B. ent- 
deckte PARMENTIER 1781 die Verzuckerung von Stärke durch 
Säuren, PRIESTLEY 1783 die Dehydratation von Alkohol beim 
Durchleiten durch ein erhitztes Tonrohr usw.). Das tatsäch- 
liche Verdienst von CLEMENT und DESORMES besteht darin, 
die chemischen Vorgänge bei der Schwefelsäureerzeugung 
mittels des bereits seit Mitte des 18. Jahrhunderts technisch 
durchgeführten Bleikammerprozesses zuerst richtig erkannt 
und in Übereinstimmung mit den gegenwärtigen Anschau- 
ungen durch einen Verlauf über Zwischenprodukte gedeutet zu 
haben. Diese sehr bemerkenswerte Leistung wird aber, wenig- 
stens in der deutschen Fachliteratur (z. B. in den Schriften 
A. Mittascus, P. WALDENs u.a.), nicht übersehen, sondern 
ausdrücklich erwähnt. Freilich vertrat ein großer Teil der 
Chemiker des 19. Jahrhunderts einen von dem heutigen durch- 
aus verschiedenen Standpunkt, indem man den Bleikammer- 
prozeß damals überhaupt nicht als einen katalytischen Vor- 
gang, sondern als eine normale, wenn auch etwas verwickelte 
Reaktionsfolge auffaßte und im Anschluß an BERZELIUS für 
eine Katalyse gerade das Fehlen einer nachweisbaren chemi- 
schen Wechselwirkung zwischen Substrat und Katalysator 
als charakteristisch ansah, wobei man als vorläufige Deutung 
eine besondere von letzterem ausgehende „katalytische Kraft‘ 
annahm. Den schon damals als typisch katalytisch angesehenen 
Prozessen (z.B. dem Zerfall des NH, an erhitztem Eisen) 
stehen CLEMENT und D£soRMES etwas ratlos gegenüber. Sie 
schreiben dazu: »On ne sait pas encore d’une maniére positive 
quelle peut étre la cause de ce genre d’influence«. Vielleicht 
könnte der elektrische Ladungszustand der Reaktanten durch 


1) Betr, Bd. I, s. Naturwiss. 35, 222. 


den Katalysator geändert werden, meinen sie zunächst; dann 
allerdings heißt es: vielleicht handelt es sich auch in der- 
artigen Fällen um einen dem Bleikammerprozeß analogen 
(im Prinzip also chemischen) Vorgang. Das ist immerhin 
bemerkenswert, aber doch zu vage, um ganz allgemein als 
Entdeckung und endgültige Erklärung der Katalyse gelten 
zu können. 

EpmunD P. HILLPERN (New York) schreibt über: “Some 
Personal Qualities of WILHELM OSTWALD, Recalled by a Former 
Assistant”’. Eine lebendige und anregend geschriebene Skizze, 
die aber stellenweise zu einseitig ist, so daß das entstehende 
Gesamtbild der Persönlichkeit W. OstwALps etwas verzerrt 
erscheint. Dabei ist zu berücksichtigen, daß der Verf. erst 
1914 mit OsTwALD in eine persönliche Fühlungnahme trat, 
also zu einer Zeit, in der er sich als Physikochemiker über- 
haupt nicht mehr betätigte. 

Über „Das chemische Laboratorium der Bayerischen 
Akademie der Wissenschaften in München‘ berichtet W. 
PRANDTL (München). Plastisch treten dem Leser vor allem 
die großen Persönlichkeiten J. v. Liesiss, A. v. BAYERs und 
R. WILLSTATTERs vor das geistige Auge. Die ganze Ent- 
wicklung des ruhmreichen Laboratoriums wird durch zahl- 
reiche eindrucksvolle Bilder anschaulich gemacht; sein tragi- 
sches, hoffentlich nur vorläufiges Ende zeigen zwei Photo- 
graphien der gegenwärtigen Trümmer seines Gebäudes. 

Schließlich sei noch kurz ein Aufsatz von "R. HooyKaas 
(Amsterdam) erwähnt: “The Experimental Origin of Chemical 
Atomic and Molecular Theory before Boyle’, in dem der 
Verf. zahlreiche bekannte und weniger bekannte, bedeutende 
und weniger bedeutende Philosophen, Ingenieure, Alchemisten 
und Physiker an dem Leser kaleidoskopartig vorüberziehen läßt. 

Eine Anzahl weiterer Aufsätze beschäftigt sich mit 
spezielleren Themen, die im wesentlichen nur für den eigent- 
lichen Chemiehistoriker von Interesse sind. A. EuUCKEN. 


Eingegangen am 17. November 1949. 


Laue, Max v.: Theorie der Supraleitung. 
Göttingen - Heidelberg: Springer 1949. 
DMark 16.40. 


Bereits 2 Jahre nach dem Erscheinen der ersten Auf- 
lage liegt nun die zweite Auflage dieser einzigartigen Mono- 
graphie über die phänomenologische Theorie der Supraleitung 
vor, einzigartig schon deshalb, weil der größte Teil der darin 
gebrachten Überlegungen und Rechnungen auf Untersuchun- 
gen des Verf. zurückgeht oder wenigstens bemerkenswerte 
Erweiterungen und Verbesserungen von Betrachtungen 
anderer Autoren auf diesem Gebiet darstellt. Man gewinnt 
beim Studium dieses Buches durchaus den Eindruck, daß 
man der historischen Entwicklung und dem wirklich bleiben- 
den Verdienst der verschiedenen daran beteiligten Autoren 
am besten gerecht wird, wenn man in Hinkunft die phäno- 
menologische Theorie der Supraleitung in erster Linie mit 
dem Namen von Lauzs verbindet. 

Da das Buch bereits anläßlich des Erscheinens seiner 
ersten Auflage von berufenster Seite (W. MEISSNER) in den 
Naturwissenschaften [34, 127 (1947)] eingehend gewürdigt 
wurde, kann sich der Ref. mit dem Hinweis auf die Unter- 
schiede zwischen der ersten und der zweiten Auflage be- 
gnügen. Außer kleineren Änderungen und Ergänzungen, 
bedingt zum Teil durch Berücksichtigung in jüngster Zeit 
erschienener Arbeiten, sind vor allem die Ausführungen über 
den Energiesatz klarer und einfacher dargestellt und durch 
einen neuen $ 14 über das elektrodynamische Potential er- 
weitert worden. Ferner wurden die Untersuchungen des 


2. Aufl. Berlin- 
115S. u. 37 Fig. 
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Verf. aus dem Jahre 1948 über die Supraleitung in aniso- 
tropen Medien systematisch in den Text eingearbeitet. Die 
wichtigste Ergänzung bringt aber der neu hinzugefügte $ 20 
über eine nichtlineare Erweiterung der Theorie. Diese er- 
scheint notwendig, um der mehrfach geäußerten Vermutung 
Rechnung zu tragen, daß der Zusammenbruch der Supra- 
leitung beim Zunehmen des Stromes nicht durch das Über- 
schreiten einer bestimmten maximalen Dichte der magneti- 
schen Feldenergie, sondern des Suprastromes bedingt ist. 
Wie Verf. zeigt, läßt sich dieses Ziel dadurch erreichen, daß 
man an die Stelle der linearen Beziehung zwischen Supra- 
stromdichte und dem entsprechenden Impuls (als dem Gegen- 
stück des OuMschen Gesetzes für den gewöhnlichen Leitungs- 
strom) eine allgemeine nichtlineare Beziehung setzt, aber 
alle übrigen Grundgleichungen ungeändert läßt. Und es 
wird nachgewiesen, daß die so modifizierte Theorie ‚für alle 
stationären Felder mindestens qualitativ, in den wichtigsten 
Aussagen aber auch quantitativ mit der linearen Theorie 
übereinstimmt‘ und nur bei den Schwingungsvorgängen für 
nicht zu kleine Amplituden zu wesentlich neuen Ergebnissen 
führen kann. FRITZ SAUTER. 


Eingegangen am 5. Dezember 1949. 


Jänecke, E.: Kurzgefaßtes Handbuch aller Legierungen. 
2. Aufl. Heidelberg: Carl Winter 1949. 811 S. u. 1055 Abb, 
DMark 78.—. 


Gegeniiber der ersten Auflage aus dem Jahre 1937 und 
dem Nachtrag aus dem Jahre 1939 ist der Umfang der jetzt. 
vorliegenden zweiten Auflage entsprechend dem raschen Fort- 
schreiten unserer Erkenntnisse auf dem Gebiet der Legierungen 
in den letzten 10 Jahren um mehr als das anderthalbfache 
gestiegen. Dem Charakter eines kurzgefaßten Handbuches 
gemäß sind die einzelnen Legierungen nur kurz behandelt, 
wobei im Vordergrund die Wiedergabe der Zustandsdiagramme 
und Erläuterungen zur Konstitution der betreffenden Legie- 
rungen stehen. 

Das Werk gliedert sich in fünf Teile, in denen die Ein-, 
Zwei-, Drei-, Vier-, Fünf- und Mehrstofflegierungen behandelt 
sind, wobei die ternären Eisenlegierungen einen Teil für sich 
beanspruchen. Vor jedem Teil findet sich eine kurze Ein- 
führung in die entsprechenden heterogenen Gleichgewichte. 
Insgesamt sind 751 Zweistofflegierungen, 310 ternäre und 


40 quaternäre Systeme aufgeführt. Innerhalb der einzelnen 
Teile sind die Systeme zweckmäßigerweise nach der Zahl 
der auftretenden Phasen geordnet, so daß die Einteilung 
etwa nach dem Grad der Kompliziertheit erfolgt. Sämtliche 
binären Systeme sind in zwei Tabellen mit Angabe der im 
Text benutzten Gruppeneinteilung noch einmal zusammen- 
gestellt. 

Wegen der großen Bedeutung, die einige ternäre Legie- 
rungen auf der Basis Aluminium einerseits und auf der Basis 
Eisen und Eisen-Kohlenstoff andererseits für die Technik 
besitzen, sind solche Systeme sehr ausführlich behandelt 
worden. Der Hauptwert des Werkes ist jedoch darin zu 
sehen, daß nunmehr eine Zusammenstellung nicht nur der 
Zweistoff- sondern auch der Dreistoff- und Mehrstoffsysteme 
vorliegt, nachdem die erste Auflage sowie das Handbuch 
von M. Hansen „Aufbau der Zweistofflegierungen‘‘ längst 
veraltet sind. 

Bedauerlicherweise haften dem Buche einige Mängel an, die 
nicht unerwähnt bleiben können. Die Wiedergabe der Zustands- 
bilder, die den Hauptinhalt darstellen, läßt zu wünschen übrig. 
Die Konzentrationsangabe in Gewichts- oder Atomprozenten 
ist nicht einheitlich, bei den ternären Systemen ist meistens 
überhaupt nicht angegeben, ob Gewichts- oder Atomprozente 
aufgetragen sind, so daß letztere häufig nur noch den Wert 
eines schematischen Diagramms besitzen. Manchmal sind 
die Realdiagramme bewußt schematisiert, wobei nicht selten 
ein Versehen auftritt. Daß die geordneten Phasen, die sich 
oft aus Mischkristallen bilden, nicht in die Zustandsbilder 
aufgenommen sind mit der Begründung, es seien keine echten 
Phasenumwandlungen, verringert den Wert der Diagramme. 
Die magnetischen Umwandlungspunkte dahingegen sind ohne 
Ausnahme eingezeichnet. Unverständlich ist die Behauptung, 
daß „sich zwischen zwei Metallen verhältnismäßig wenig 
Verbindungen im Atomverhältnis 1:1 bilden sollen“. In 
Wirklichkeit nehmen die AB-Phasen unter den Legierungen 
den größten Teil ein. 

Leider finden sich im Text zahlreiche Druckfehler, ins- 
besondere sind die Namen der Autoren sehr oft entstellt. 

Trotz dieser angeführten Mängel behält das Handbuch 
mit der allerdings nicht ganz vollständigen Literaturangabe 
seinen Wert als Nachschlagewerk. 

TH. HEUMANN (Göttingen). 

Eingegangen am 15. Dezember 1949. 


Erste Nachkriegsversammlung der Gesellschaft Deutscher Naturforscher und Ärzte. 


In einer kürzlich in Stuttgart stattgehabten Vorstands- 
sitzung wurde die Tagesordnung für die vom 22. bis 25. Oktober 
in München stattfindende erste Nachkriegstagung festgelegt. 

Die festliche Eröffnungssitzung, zu welcher der Herr 
Bundespräsident Professor Dr. Heuss sein Erscheinen zu- 
gesagt hat, findet am Sonntag Nachmittag, dem 22. Oktober, 
statt. Den Festvortrag hält der erste Vorsitzende Professor 
VON BERGMANN. 


Der Montag Vormittag, der einer Ehrung des im Jahre 
1947 verstorbenen großen deutschen Gelehrten Max PLANCK 
gilt, bringt die folgenden Vorträge: 

Professor HEISENBERG-Göttingen: 
theorie; 

Professor von LAuE-Göttingen: Uber Materienwellen; 

Professor HARTECK-Hamburg: Die Quantentheorie in der 
Chemie. 


50 Jahre Quanten- 


Am Montag Nachmittag sprechen die Herren Direktor 
Dr. Mretzscu, Professor DomaGk und Professor KLEE-Elber- 
feld vom chemischen, experimentell-medizinischen und klini- 
schen Standpunkt aus zum Thema: Entwicklungslinien chemo- 
therapeutischer Forschung. 


Der Dienstag Vormittag ist astrophysikalischen Problemen 
gewidmet. Redner sind die Herren Professor WEYL-Princeton, 
Professor HECKMANN-Hamburg, der über: „Theorie und Er- 
fahrung in der Kosmologie‘‘ vorträgt, und Professor KIENLE- 
Potsdam, der über ‚Materie und Energie unter kosmischen 
Bedingungen“ spricht. Das Vortragsthema von Professor 
WEYL wird noch bekanntgegeben. 


Am Dienstag Nachmittag kommen chirurgische Probleme 
zur Erörterung, und zwar sprechen 


Dr. GoRDH-Stockholm über ‚Moderne Narkose unter be- 
sonderer Berücksichtigung der Curare-Wirkung‘'; 


Professor FREy-Miinchen über ,,Neuzeitliche Entwicklung 
der Chirurgie der Lunge und der Speiseröhre‘‘; 

Dr. SANDBLOoMS- Stockholm über „Cardiovasculäre Chir- 
urgie‘‘. 

Der Mittwoch bringt neben der Geschäftsversammlung 
der Gesellschaftsmitglieder 5 Vorträge unter dem Oberbegriff 
„Hirnforschung und neurale Funktionen‘, von denen die 
beiden ersten am Vormittag, die drei anderen am Nachmittag 
stattfinden. 

Die Einzelredner und Themen sind: 


Professor Voct-Neustadt (Schwarzwald): Die anatomische 
Vertiefung der menschlichen Hirnlokalisationslehre; 

Professor Hess-Zürich: Prinzipien organischer Ordnung 
am Beispiel des vegetativen Nervensystems; 

Professor von Horst-Wilhelmshaven: Die niederen Lei- 
stungen des neuromuskulären Apparats; 

Professor Lorenz-Altenburg (Nieder-Österreich): Aus- 
drucksbewegungen der höheren Tiere; 5 

Professor von FriscH-Miinchen: Thema vorbehalten. 


Anmeldungen fiir den Besuch der Miinchener Tagung 
werden an die Geschäftsstelle der Gesellschaft Deutscher 
Naturforscher und Arzte in Wuppertal-Elberfeld, Friedrich- 
Ebert-StraBe 217, erbeten, desgleichen Neuanmeldungen zur 
Mitgliedschaft. 

Die Teilnehmergebiihren fiir die Tagung betragen fiir 
Nichtmitglieder 25 DMark, fiir Mitglieder 20 DMark, bzw. 
15 DMark bei bereits bezahltem Mitgliedsbeitrag, fiir Ange- 
hörige 10 DMark und für jüngere Ärzte, jüngere Lehrer und 
Studenten 5 DMark. Sie schließen die Kosten für die ge- 
meinsamen geselligen Veranstaltungen ein und können auf 
das Postscheckkonto Köln 71817 der oben genannten Ge- 
schäftsstelle eingezahlt werden. 


Verantwortlich für den Textteil: Prof. Dr. Arnold Eucken, Göttingen, Bürgerstraße 50. — Springer-Verlag, Berlin : Göttingen - Heidelbere. 
Druck der Universitätsdruckerei H, Stürtz AG., Würzburg. 
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Physikalische Chemie und ihre rechnerische Anwendung 
Thermodynamik 


Eine Einführung für Studierende und Praktiker 
Von 
Dr. Ludwig Holleck 


apl. Professor für Physikalische Chemie an der Universität Freiburg i. Br. 
Mit 6 Übersichtsblättern und 47 Abbildungen. VII, 239 Seiten. 1950 
DMark 15.—; Ganzleinen DMark 16.80 


Inhaltsübersicht: 
Allgemeine Begriffe und Voraussetzungen: Symbolik. — Maßsysteme, Einheiten, Dimensionen, Konstanten. — Zustände, Phasen, homogen® 
und heterogene Systeme. — Zustandsgrößen: (Menge), Temperatur, Volumen, Druck (Zusammensetzung); die Aktivität. — Zustandsgleichungen 
(thermische). — Arten und Erscheinungsformen der Energie. — Wege der Zustandsänderungen. — Die energetischen Größen (Zustandsfunk- 
tionen) und ihre Verkettung: Die Hauptsätze der Thermodynamik. — Die energetischen Größen (Zustandsfunktionen) von Einzelstoffen (ein- 
phasigen Systemen). — Die energetischen Umwandlungsgrößen (Reaktionsgrößen). — Die energetischen Größen von Stoffen in Mischphasen. — 
Gleichgewichte: Physikalische Gleichgewichte. Phasengleichgewichte. — Chemische Gleichgewichte. — Die praktische Auswertung der energe- 
tischen Größen und ihrer wechselseitigen Beziehungen: Die Übersichtsdarstellung der praktisch benutzten thermodynamischen Beziehungen. — 
Die Anwendung der praktisch benutzten thermodynamischen Beziehungen in einem Modellbeispiel. — Die Anwendung der thermodynamischen 
Beziehungen bei realem Mischpt verhalten in einem ,,Modellbeispiel Lösung“. — Übungsbeispiele und Aufgaben. — Tabellenanhang. — 


Literatur- und Sachverzeichnis. 

Das vorliegende Buch ist aus Bedürfnissen heraus entstanden, die sich im Zuge physikalisch-chemischer semina- 
ristischer Übungen an Universitäten herausstellten. Diese Übungen, die sich allenthalben als notwendig erweisen zur 
Aufschließung des Verständnisses für physikalisch-chemische Gedankengänge, Problemstellungen, Gesetzmäßigkeiten 
und deren mathematische Formulierung und zur Vertiefung des Lehrstoffes, sollen dem Studierenden auch die Wege 
weisen, auf denen unsere Erkenntnisse einer weiteren Forschung oder der Praxis nutzbar gemacht werden können. 
Der obigen Zielsetzung gemäß bringt das Buch nach einer knappen Umreißung der Begriffe und der Aufzeigung 
der theoretischen Verkettungen den Anwendungsteil mit seinen Beispielen und Aufgaben, der durch einen Tabellen- 
anhang ergänzt wird. 
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Kurzes Lehrbuch der Kolloidchemie 


B. Jirgensons M. Straumanis 
Dr.chem., Universität Manchester, Dr. chem., Universität Missouri, 
England School of Mines, Rolla, USA. 


Vormals an der Universität Lettlands in Riga 
Mit 175 Textabbildungen. VIII, 282 Seiten. 1949 
DMark 18.60; Ganzleinen DMark 21.60 


Inhaltsübersicht: 
Erster Teil: Die Grundbegriffe der Kolloidchemie. — Die elementaren Untersuch thoden der Kolloidchemie. — Zweiter Teil: 
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Aus dem Vorwort: 


Wir haben versucht, die wichtigsten Ergebnisse und Probleme der modernen Kolloidchemie möglichst elementar 
darzustellen, wobei sowohl die anorganischen wie auch die organischen Kolloide berücksichtigt wurden. 
Es war der leitende Gedanke, bei Behandlung verschiedener Fragen außer der Teilchengröße besonders die Teil- 
chenform zu berücksichtigen. Nicht nur die Größe, sondern auch Gestalt, Bau und Oberflächenbeschaffenheit 
- der kolloiden Teilchen sind bei allen kolloidehemischen Vorgängen von Wichtigkeit. Glücklicherweise hat die moderne 
Kolloidchemie jetzt auch noch die Elektronenmikroskopie zur Verfügung, die einen direkten Einblick in die Mikro- 
welt der Kolloide gewinnen läßt. Was die Wahl der Beispiele anbelangt, so wurden 1. die praktisch wichtigen und 
2. die höchstgereinigten und chemisch gut definierten Kolloide (die anorganischen meist nach den Arbeiten der Wo. 
Paulischen Schule, die organischen nach denen der H. Staudingerschen Schule) ausgewählt. 
Der Stoff des Buches ist in zwei Abteilungen gegliedert. In dem kürzeren ersten Teil werden die Grundbegriffe und die 
elementaren Untersuchungsmethoden der Kolloidchemie behandelt. Das wäre ungefähr der Stoff, den die Studierenden 
kennen müssen, um mit einem Praktikum der Kolloidchemie zu beginnen. Im zweiten Teil wird dann alles gründ- 
licher im einzelnen behandelt. Die wichtigsten neuesten Literaturangaben haben erst während der Drucklegung 
Aufnahme gefunden. ; 
In die Arbeit haben sich beide Verfasser so geteilt, daß Straumanis die Kapitel über Grenzfläch h ige 
über Röntgenographie und Elektronenmikroskopie, sowie die über feste disperse Systeme und Aerosole, auch einige 
Stellen in anderen Kapiteln schrieb, während Jirgensons die übrigen Abschnitte verfaßte. Alle Kapitel wurden 
jedoch gemeinsam diskutiert und während der Drucklegung durchgesehen. 
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In der Literatur fehlte bisher ein Werk, das ein Gesamtbild der heutigen Auffassungen über die Ernährung und das 
energetisch-stoffliche Geschehen im Organismus vermittelt. Diese Lücke wird durch das Buch von Lang und Ranke 
geschlossen, das den Fortschritten der Ernährungsphysiologie der letzten Jahre wie auch den aus den unfreiwilligen 
Massenexperimenten der beiden Weltkriege gewonnenen Erkenntnissen voll Rechnung trägt. 


SPRINGER-VERLAG / BERLIN : GÖTTINGEN : HEIDELBERG 


Herausgeber und verantwortlicher Redakteur: Professor Dr. Arnold Eucken, Göttingen. Bürgerstraße 5 — Verantwortlich für den Anzeigenteil: Hans-Georg 
Halfter, Berlin W 35, Reichpietschufer 20. — Springer-Verlag, Berlin + Göttingen - Heidelberg. — Gi der Universitatsdruckerei H. Stürtz AG., Würzburg. 
Printed in Germany. 


Mi, 
\ 


